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cruzamiento y destino evolutivo 
de las poblaciones planctónicas 
 
El nivel de variación genética que presentan las poblaciones de cualquier 
especie es uno de los aspectos más relevantes para el futuro evolutivo 
de éstas y, llevado al límite, de la propia especie. La existencia de 
variación genética es un prerrequisito para el cambio evolutivo (Mazer y 
Damuth, 2001) y, en consecuencia, para el surgimiento de nuevas 
especies a partir de otras preexistentes. Asimismo, el grado de variación 
genética intraespecífica es determinante para la adaptación de las 
poblaciones a las novedades ambientales, con consecuencias pues para 
la adaptación y la persistencia poblacional (Bonin et al., 2007). Por ello, 
no es de extrañar que el estudio del origen y el mantenimiento de la 
variación genética intraespecífica sea un tema de elevado interés tanto 




carácter más básico, como para los biólogos conservacionistas dedicados 
a estudios de corte más aplicado.  
La dinámica de la variación genética intraespecífica puede ser estudiada 
a nivel poblacional1 o al nivel del conjunto de la especie y en éste último 
caso en relación con los modos de especiación. Aunque esta tesis se 
centra en el nivel poblacional, resulta importante destacar que el flujo 
génico entre poblaciones de una especie es, lógicamente, un factor clave 
en relación con los niveles globales de variación genética que ésta 
presenta. Mientras que un aumento del flujo génico interpoblacional 
podría en un principio incrementar la variación genética de la población 
receptora de inmigrantes, cabría esperar que en el nivel de especie la 
diferenciación genética interpoblacional disminuyese debido a un 
aumento de las posibilidades de reproducción entre individuos de 
distintas poblaciones (véanse referencias sobre ambos aspectos en 
Bilton et al., 2001). Así, el flujo génico puede tener una acción tanto 
favorecedora —al promover la dispersión de genes y la creación de 
nuevas combinaciones génicas— como limitadora —al dificultar la 
adaptación local— de la evolución de las poblaciones (Slatkin, 1987). 
Una paradoja en el zooplancton continental: diversidad y dispersión 
Desde hace unas décadas se ha producido un enorme avance en el 
campo de la biología molecular y en su aplicación a estudios 
                                                          
1 En esta tesis el término población hace referencia a población local, lo que en un contexto genético 
puede denominarse en ocasiones “subpoblación” o “demo”. De esta manera, la estructura 
poblacional hará referencia a un conjunto de poblaciones –locales— de la misma especie. En caso de 
hacerse otro uso se indicaría explícitamente. 
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poblacionales. Este desarrollo ha permitido plantear nuevas preguntas y 
replantear ideas tradicionales a partir de datos ecológico-moleculares. 
Así ha ocurrido en relación con el estudio de la diversidad y la 
distribución geográfica para las especies de pequeño tamaño, y en 
particular para el zooplancton de las aguas continentales. 
Tradicionalmente, la idea prevalente en la literatura científica ha sido 
que los organismos de pequeño tamaño muestran una tendencia a la 
ubicuidad geográfica dada su alta capacidad dispersiva (véase, e.g., 
Finlay, 2002) y son poco proclives a la diferenciación intraespecífica. Esto 
implicaría una baja tasa de especiación. Esta baja tasa de especiación 
haría que la riqueza de especies animales de pequeño tamaño fuera 
menor de la esperable; significativamente, según un patrón basado en la 
taxonomía tradicional, en animales la riqueza en especies aumenta con 
el tamaño hasta en torno a 1 mm, para luego disminuir (May, 1981). 
Consistentemente, esta visión tradicional era la que prevalecía en 
estudios de microinvertebrados acuáticos, cuyas distribuciones 
geográficas se consideraban cosmopolitas (Mayr, 1963). En 
contraposición a la visión tradicional, los estudios ecológico-moleculares 
con diferentes taxones de microinvertebrados acuáticos están revelando 
una situación muy diferente. Por un lado, se ha puesto de manifiesto la 
existencia de una mayor diversidad específica de la inicialmente 
esperada, la cual está asociada al descubrimiento de complejos de 
especies crípticas, también llamadas gemelas; es decir, especies que son 
difíciles o imposibles de diferenciar por sus características morfológicas 
(Mayr y Ashlock, 1991). El fenómeno de las especies crípticas parece ser 
especialmente común en los microinvertebrados acuáticos (Gómez et 




parte, en el caso de los invertebrados hololimnéticos —i.e., sin una fase 
terrestre, como por ejemplo ostrácodos, anostráceos, notostráceos, 
copépodos, cladóceros o rotíferos— la existencia de diferenciación 
poblacional en marcadores neutrales parece ser frecuente. Así, se ha 
documentado una alta divergencia genética interpoblacional incluso 
entre poblaciones bastante cercanas de organismos del zooplancton 
continental (e.g. referencias en De Meester et al., 2002; y Mills et al., 
2007). Todas estas evidencias de diversidad entre poblaciones de la 
misma especie, así como de la existencia de una mayor riqueza de 
especies de la que tradicionalmente se había postulado —por lo que 
significan para la especiación— sugieren que en realidad existe un nivel 
de flujo génico efectivo bajo entre poblaciones zooplanctónicas 
continentales. Estos descubrimientos plantean una paradoja: cómo es 
posible una marcada diferenciación genética entre poblaciones si estos 
organismos tienen una alta capacidad dispersiva (Frisch et al., 2007; 
Vanschoenwinkel et al., 2011).  
Algunos estudios con zooplancton continental parecen apuntar a que la 
práctica inexistencia de flujo génico no es tan general, pues se han 
documentado patrones de aislamiento por distancia a diferentes escalas 
geográficas (Gómez et al., 2002a; Hulsmans et al., 2007; Mills et al., 
2007). Estos patrones de aislamiento por distancia pueden originarse 
debido a un mayor intercambio genético entre poblaciones cercanas que 
entre poblaciones lejanas. Hasta hace poco ésta ha sido la explicación 
ofrecida generalmente para este tipo de patrones (Gómez et al., 2007). 
Sin embargo, una segunda hipótesis es que el patrón de aislamiento por 
distancia constituyese la huella presente de colonizaciones en serie 
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ocurridas en el pasado (Gómez et al., 2007; Mills et al., 2007; 
Ramachandran et al., 1995), en cuyo caso dicho patrón estaría 
reflejando procesos históricos, y no procesos de flujo génico actuales. La 
primera explicación aplicaría a poblaciones donde se hubiera alcanzado 
un equilibrio migración-deriva (Hutchison y Templeton, 1999), mientras 
que la segunda se aplicaría a poblaciones dónde no se diese este 
equilibrio, y especialmente a poblaciones entre las que existiese un flujo 
génico muy bajo (Gómez et al., 2007). Esta última hipótesis parece más 
plausible, pues es consistente con el dato de que muchas poblaciones 
zooplanctónicas continentales se encuentran lejos de alcanzar un 
equilibrio migración-deriva, y con los casos bien documentados de bajo 
flujo génico (Gómez et al., 2007; Gouws y Stewart, 2007; Mills et al., 
2007; Muñoz et al., 2008). Dicho de otro modo, la existencia de patrones 
de aislamiento por distancia no replantea la paradoja expuesta más 
arriba. 
También cabe plantearse hasta qué punto es cierto que el zooplancton 
continental tiene una capacidad dispersiva elevada. A pesar de que la 
cuantificación de la dispersión de este tipo de organismos en la 
naturaleza resulta bastante complicada tanto mediante métodos 
directos como indirectos (Bilton et al., 2001), existen numerosos 
estudios que aportan evidencias a favor de que las oportunidades de 
dispersión para el zooplancton continental, sobre todo mediante 
mecanismos pasivos, son muy elevadas (véanse e.g. las revisiones de 
Bilton et al., 2001, y de De Meester et al., 2002), si bien, existen 




En resumen, la paradoja “alta capacidad dispersiva-bajo flujo génico 
efectivo” está planteada en términos bien comprobados y su resolución 
requiere investigar qué factores pueden estar dificultando el flujo génico 
entre las poblaciones de estos animales. Este interrogante plantea 
numerosas cuestiones en la frontera entre la ecología y la evolución, y 
constituye el marco teórico en el que se sitúa esta tesis.  
La Hipótesis de la monopolización 
De Meester et al. (2002) trataron de resolver la paradoja “alta capacidad 
dispersiva-bajo flujo génico efectivo” en el zooplancton continental 
mediante la llamada Hipótesis de la monopolización. Esta hipótesis tiene 
en cuenta tanto factores selectivos como demográficos. Básicamente, la 
Hipótesis de la monopolización constituye una extensión de la idea de 
los efectos fundadores persistentes de Boileau (1992). Según este autor, 
en el caso de poblaciones fundadas por un bajo número de 
colonizadores, donde se alcanzasen rápidamente tamaños poblacionales 
elevados, la diferenciación genética interpoblacional establecida 
inicialmente —debido a que los fundadores son tan solo una muestra 
del universo de fundadores potenciales— podría mantenerse durante un 
elevado número de generaciones. Esto sería posible a pesar del 
intercambio de individuos entre poblaciones, ya que los inmigrantes que 
llegasen tras la fundación quedarían diluidos en una población enorme. 
Los principales organismos que forman parte del zooplancton 
continental presentan estas características. Es decir, pueden fundar 
nuevas poblaciones a partir de muy pocos individuos. En el límite, la 
fundación puede darse a partir de un solo individuo si la reproducción 
ocurre por partenogénesis cíclica, la cual está muy extendida entre el 
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zooplancton continental (véase el Recuadro 2.2). Las poblaciones 
zooplanctónicas también presentan altas tasas de crecimiento 
poblacional. Por tanto, simplemente por las características de su ciclo 
vital, son organismos muy susceptibles de formar poblaciones en las que 
persistan efectos fundadores durante largos periodos de tiempo. De 
Meester et al. (2002), además de los efectos fundadores persistentes 
postulados por Boileau (1992), consideran la función de la selección 
natural en el mantenimiento de la diferenciación genética entre 
poblaciones. Las poblaciones no sólo mantendrían su diferenciación 
genética debido a unos efectos fundadores persistentes, sino que esa 
diferenciación se vería reforzada debido a la adaptación de cada una de 
las poblaciones a sus condiciones locales. La idea de De Meester et al. 
(2002) resulta bastante consistente, ya que en el zooplancton se han 
documentado fenómenos rápidos de adaptación local (De Meester et 
al., 2004). 
Reproducción y proximidad genética: efectos sobre la descendencia 
La Hipótesis de la monopolización deja sin explorar la acción de otros 
factores que podrían afectar el flujo génico entre poblaciones de una 
misma especie. Específicamente, no considera —ni a favor ni en contra 
de la diferenciación genética entre poblaciones— las implicaciones que 
podría tener la proximidad genética entre los fundadores de una 
población, o entre la población recién fundada y los nuevos inmigrantes. 
Una fundación a partir de pocos individuos promovería la endogamia 
(que podemos definir vagamente, por ahora, como apareamiento entre 
individuos emparentados), lo que puede afectar la eficacia de la 




Capítulo 2). Por otro lado, una vez bien establecida la población, la 
eficacia de la descendencia mixta entre inmigrantes y residentes tendrá 
efectos sobre el flujo génico efectivo. Así, los estudios evolutivos de 
orientación fundamental y los orientados a conservación revisados por 
(véase la revisión de Edmands, 2002) ponen de manifiesto una relación 
del grado de divergencia genética entre las poblaciones de procedencia 
de los individuos parentales y su éxito reproductor. La predicción precisa 
de este efecto está impedida porque existe una variación de su 
importancia entre taxones, y también porque el efecto muestra una 
gradualidad limitada. Estas limitaciones dan importancia a llevar 
estudios específicos sobre las especies de interés. 
En resumen, el análisis de las consecuencias de la reproducción entre 
individuos de diferentes poblaciones de una misma especie constituye 
un aspecto relevante a tener en cuenta para el estudio del flujo génico y 
la diferenciación genética entre poblaciones, y debe ser estudiado de 
manera particular para el modelo de organismo de interés. El balance 
entre la exogamia y la endogamia y la naturaleza de sus efectos podría 
dificultar o favorecer el flujo génico interpoblacional. Dada la relevancia 
de este tema en la presente tesis, en el siguiente capítulo se expondrán 
con más detalle estos conceptos así como otros relacionados y 
necesarios para la comprensión de los resultados de este trabajo. 
Una especie modelo del zooplancton continental 
Los estudios evolutivos y de ecología poblacional encuentran ventajas 
heurísticas si se concentran en especies modelo, de manera que el 
avance del conocimiento se beneficia de sinergias entre distintas 
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disciplinas. La especie de estudio seleccionada para el presente trabajo 
fue el rotífero partenogenético cíclico Brachionus plicatilis (Müller, 
1786). Esta especie planctónica ofrece múltiples ventajas. En primer 
lugar, su modo de reproducción permite la proliferación clonal en el 
laboratorio. En segundo lugar, pertenece a un complejo de especies 
crípticas (complejo se especies Brachionus plicatilis) del que se dispone 
de mucha información, pues se trata de organismos modelo en estudios 
pertenecientes a áreas muy diversas (Kostopoulou et al., 2012). Por 
ejemplo, se han realizado estudios desde campos tan variados como la 
acuicultura (e.g. Hagiwara et al., 1997), la ecotoxicología (e.g. Snell y 
Janssen, 1995), y lo que es más relevante para esta tesis, la ecología 
genética y de poblaciones (e.g. Gómez et al., 2002a; Ortells et al., 2006). 
En tercer lugar, permite obtener información sobre el phylum Rotifera, 
que constituye un grupo zoológico de elevada importancia ecológica 
(e.g. Margalef, 1983). Esto contrasta con que apenas se disponga de 
datos sobre los efectos de la endogamia y la exogamia en rotíferos. 
Además de lo anterior, en la península ibérica existe un conjunto de 
poblaciones del rotífero B. plicatilis sobre las cuales se han realizado 
numerosos estudios. Entre ellos son particularmente relevantes aquí los 
de tipo filogeográfico y genético-poblacional (e.g. Campillo et al., 2009; 
Gómez et al., 2000; Gómez et al., 2002a; Gómez et al., 2002b; Ortells et 
al., 2000). Estos estudios proporcionan una valiosa información de 
partida para el desarrollo de la tesis. Las poblaciones de B. plicatilis viven 
en hábitats aislados entre los cuales se da fundamentalmente una 
dispersión pasiva. Al mismo tiempo se trata de organismos 
partenogenéticos cíclicos y se han detectado niveles de diferenciación 




et al., 2009; Gómez et al., 2002a). Así pues, cumplen con las condiciones 
y las expectativas que plantea la Hipótesis de la monopolización. Por 
ello, el sistema constituido por las poblaciones de B. plicatilis de la 
península ibérica constituye un modelo excelente para la realización del 
trabajo que aquí se presenta. 
Objetivos generales y organización de la tesis 
A partir del contexto expuesto más arriba, esta tesis aborda los 
siguientes objetivos: 
1. Determinación en dos poblaciones del rotífero B. plicatilis de los 
efectos de la reproducción endogámica. Esta determinación se 
realiza mediante la comparación de componentes de eficacia 
biológica en la descendencia de la reproducción sexual intraclonal e 
interclonal, donde los clones proceden de la misma población 
natural. 
2. Determinación de los efectos del cruzamiento entre poblaciones 
ibéricas del rotífero B. plicatilis sobre componentes de eficacia 
biológica de la descendencia.  
2.1. Para evaluar los efectos sobre la primera generación 
descendiente, se realizan cruzamientos entre una población de 
referencia (población residente), y una población considerada 
fuente de inmigrantes. Se utilizan tres poblaciones de 
inmigrantes alternativas, y se comparan en cada caso 
componentes de eficacia biológica en la descendencia de la 
reproducción sexual interpoblacional e intrapoblacional 
residente. 
Migración, cruzamiento y evolución poblacional 
11 
 
2.2. Para evaluar los efectos posteriores del cruzamiento 
interpoblacional, se estudia el retrocruzamiento de la 
descendencia mixta (“híbrida”) “residente-inmigrante” con 
individuos de la población residente, comparándose los 
componentes de eficacia de la descendencia de estos 
retrocruzamientos, con los de la descendencia de 
retrocruzamientos entre la F1 intrapoblacional residente con 
individuos de la propia población residente (véase el Capítulo 
3). 
3. Determinación en poblaciones de B. plicatilis de la relación de la 
eficacia biológica de la descendencia mixta entre poblaciones, con la 
divergencia genética interpoblacional. Para alcanzar este objetivo se 
combinan datos obtenidos en relación con el objetivo 2, y datos 
bibliográficos ya publicados. 
La organización de la tesis es como sigue. En este capítulo (Capítulo 1) se 
ha realizado una introducción del marco teórico en el que se engloba el 
trabajo, especie y sistema de estudio, etc. para dar relevancia a los 
objetivos que se han planteado. El Capítulo 2 completa la introducción 
mediante la revisión de conceptos e ideas necesarios para la 
comprensión de la tesis (conceptos de endogamia, exogamia y aspectos 
relacionados); el énfasis recae en el caso de los rotíferos, al ser el 
phylum al que pertenece la especie de estudio en esta tesis. El Capítulo 
2 está pensado para hacer más accesible la tesis a un lector poco 
familiarizado con los referidos conceptos. El Capítulo 3 describe los 
materiales y métodos utilizados. El Capítulo 4 presenta los resultados 




resultados relacionados con el objetivo 1 se basan en trabajos realizados 
en un solo bloque experimental, y los objetivos 2 y 3, los cuales 
comparten datos, se abordaron en un segundo bloque experimental. En 
el Capítulo 5 se discuten conjuntamente los resultados, y se incluyen 
unas consideraciones finales, así como diversas perspectivas para 
futuros estudios. Por último, en el Capítulo 6 se enumeran las 




Endogamia, exogamia y sus 
efectos: los rotíferos como 
modelo de estudio 
 
El presente capítulo complementa la introducción general realizada en el 
anterior mediante una revisión de los conceptos e ideas básicas 
utilizados a lo largo de esta tesis, como son, por ejemplo, los conceptos 
de endogamia, exogamia y sus efectos, así como las principales hipótesis 
y mecanismos propuestos para explicar dichos efectos. La intención es 
facilitar la compresión de la tesis a aquellos lectores no familiarizados 
con estos conceptos. Además, el capítulo trata de ofrecer una visión 
general de la importancia histórica que ha tenido el estudio de la 
endogamia, la exogamia y de sus consecuencias, y en particular sobre 
qué es lo que se conoce en relación con el zooplancton. A este respecto, 
se destacará el caso de los rotíferos, por ser el grupo al que pertenece el 
organismo de estudio de esta tesis. Por lo tanto, con este capítulo no se 







se ha llevado a cabo ya anteriormente desde diferentes perspectivas 
(e.g. Charlesworth y Charlesworth, 1987; Charlesworth y Willis, 2009; 
Keller y Waller, 2002; Lynch, 1991; Thornhill, 1993). En el Recuadro 2.1 
se incluye un glosario con unas definiciones muy generales para los 
principales términos de interés que se manejan en la tesis.                                                     
Recuadro 2.1. Glosario 
Adaptación local: se refiere a diferencias adaptativas entre individuos de 
diferentes poblaciones, y al proceso que conduce a dichas diferencias, i.e., la 
evolución de los individuos de cierta población por selección natural en 
respuesta a las condiciones ecológicas del ambiente local en el que habita. 
Alelos idénticos por descendencia: alelos que son copias idénticas de un mismo 
gen ancestral. 
Alelos ligados en fase de repulsión: ligamiento describe el fenómeno por el que 
alelos en genes vecinos, ubicados en el mismo cromosoma, serán transmitidos 
juntos más frecuentemente que por azar. En el caso de un doble heterocigoto, 
se dice que se presenta una configuración en fase de repulsión cuando en cada 
cromosoma del par de homólogos se sitúa un alelo dominante y otro recesivo. 
Si los alelos deletéreos fuesen parcialmente recesivos, la configuración en fase 
de repulsión tendría como consecuencia un enmascaramiento del efecto 
deletéreo (véase la definición de “sobredominancia asociativa” en el texto 
principal del Capítulo 2). 
Carácter cuantitativo: carácter de distribución continua, controlado por muchos 
genes, cada uno de ellos con pequeños efectos sobre la expresión del carácter. 
Coeficientes F de Wright: índices desarrollados por S. Wright (1965) a partir de 
un tratamiento jerárquico de las poblaciones subdivididas, es decir, 
considerando diferentes niveles jerárquicos de subdivisión: individuo, 
subpoblación, población total…, extensible a cualquier número de niveles de 
subdivisión. Estos coeficientes se utilizan para expresar la variabilidad genética 
en función del estadístico F, y básicamente expresan el grado de heterocigosis a 
un nivel de subdivisión poblacional respecto al grado de heterocigosis de otro 
nivel superior. 
Conjunto génico coadaptado: un grupo de genes se encuentra coadaptado si la 
existencia de una alta eficacia biológica depende de interacciones específicas 
entre ellos.  
Depresión endogámica: disminución de la eficacia biológica asociada al 
aumento del homocigosis consecuencia de un apareamiento endogámico. 






Depresión endogámica (o exogámica) dependiente del ambiente: variación de la 
magnitud de la depresión endogámica dependiendo del ambiente. Está causada 
por una variabilidad entre ambientes de la expresión fenotípica, de la 
dominancia y/o de la selección natural.  
Depresión exogámica: disminución de la eficacia biológica para la descendencia 
producida en un apareamiento exogámico.  
Deriva genética: proceso de cambio en la composición genética de una 
población, debido a la probabilidad o a procesos aleatorios más que a la 
selección natural, y que resulta en cambios en las frecuencias génicas a lo largo 
del tiempo. 
Dosis génica (efecto de): este efecto define, para el caso de alelos 
codominantes, como la relación más o menos lineal entre el valor fenotípico y 
el número de genes de un tipo sustituidos por otro tipo.  
Endogamia: término al que se asocian múltiples definiciones, y que en general 
hace referencia a situaciones en las que se da apareamiento entre individuos 
emparentados con el consiguiente aumento de la homocigosis en la 
descendencia. El concepto de exogamia podría definirse por oposición a éste 
(véase en el texto principal del Capítulo 2 aclaraciones sobre el uso y definición 
de ambos términos). 
Efecto fundador: establecimiento de una nueva población a partir de unos 
pocos individuos (en el caso más extremo, a partir de un individuo) que sólo 
portan una pequeña fracción de la variación genética total de la población 
parental.  
Eficacia biológica (darwiniana): se refiere a la supervivencia de un individuo 
desde el zigoto hasta la madurez (viabilidad) y el rendimiento reproductivo 
(fertilidad). A menudo se estima mediante el producto de medidas de viabilidad 
y fertilidad. Tales medidas constituyen componentes de eficacia, y se asocian a 
diferentes etapas del ciclo vital del organismo de estudio. 
Epigenética: cambios heredables en la expresión génica (genes activos vs genes 
inactivos) que no implican cambios en la secuencia de ADN subyacente; se 
produce un cambio en el fenotipo sin darse un cambio en el genotipo. 
Epistasia: interacción entre diferentes genes al expresar un determinado 
carácter fenotípico, de tal manera que la expresión de un gen depende o se ve 
modificada por la expresión de otro. 
Flujo génico (entre poblaciones): transferencia de alelos entre poblaciones. 
Heterosis o vigor híbrido: aumento de la eficacia biológica para la descendencia 
producida en un apareamiento exogámico (en el texto principal del Capítulo 2 







Partenogénesis cíclica: tipo de reproducción que combina fases de reproducción 
asexual (i.e., partenogenéticas) a partir del desarrollo de células sexuales 
femeninas no fecundadas, con episodios de reproducción sexual (véase el 
Recuadro 2.2 para el caso de los rotíferos monogonontes). 
Purga genética: reducción de la frecuencia de las mutaciones deletéreas en 
poblaciones endogámicas, disminuyendo por tanto de esta manera el lastre 
mutacional (i.e., la presencia de mutaciones deletéras en las poblaciones). La 
purga es posible en poblaciones endogámicas al aparecer de forma 
relativamente frecuente las mutaciones deletéreas recesivas en homocigosis, es 
decir, al exponerse a la acción de la selección natural. 
Sobredominancia (o ventaja del heterocigoto): condición en la que el 
heterocigoto muestra mayor eficacia que cualquiera de los dos homocigotos. 
Tamaño poblacional efectivo: término introducido por S. Wright (1931; 1938), 
quien lo definió como el “número de individuos reproductores de una población 
ideal que mostrarían la misma dispersión de las frecuencias alélicas bajo deriva 
genética o la misma cantidad de endogamia que la población considerada”. 
También puede definirse como el tamaño de una población ideal cuya tasa de 
descenso de la heterocigosis es la misma que la de la población considerada. 
 
Conceptos de endogamia, exogamia y análisis de sus efectos 
La definición de endogamia que comúnmente suele encontrarse en la 
literatura científica es la de apareamiento entre individuos 
emparentados. En cuanto a la exogamia, se define por oposición al 
concepto de endogamia. Aunque en principio podría parecer que se 
trata de conceptos bastante claros, en la práctica muchas veces no lo 
son tanto; para empezar ¿qué entendemos por individuos 
emparentados? Por ejemplo, según Waser (1993b), desde una 
perspectiva “absoluta”, se entiende por endogamia el apareamiento de 
individuos (o de un sólo individuo, en el caso de la autofecundación) 
emparentados, entendiendo por parientes individuos que portan alelos 
idénticos porque descienden de alelos ancestrales comunes. Por otro 
lado, desde una perspectiva “relativa”, la endogamia sería el 
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apareamiento entre parientes con una frecuencia mayor de lo esperado 
que si se diera apareamiento al azar en una población de un tamaño 
determinado. Hay que tener en cuenta que el parentesco siempre se 
define en relación con una generación ancestral determinada. 
Posteriormente, Keller y Waller (2002) realizaron una completa revisión 
acerca de los efectos de la endogamia en poblaciones naturales. En ella 
se indica que el concepto de endogamia se refiere a varias situaciones 
relacionadas que tienen todas en común el que en ellas se da un 
apareamiento entre parientes y, como consecuencia, un aumento en la 
homocigosis de la descendencia. No obstante, estas situaciones difieren 
en la población de referencia que se utiliza para calcular la endogamia. 
Esta relatividad es la responsable de los diferentes significados del 
término endogamia y de algunos de los malentendidos que se han dado 
como resultado (Jacquard, 1975). Aunque el concepto es controvertido, 
en la revisión de Keller y Waller (2002) se incluyen tres de las 
definiciones de endogamia más utilizadas: (1) Endogamia por pedigrí: se 
considera endogámico a un individuo si sus padres comparten ancestros. 
El grado de endogamia se relaciona con la cantidad de ancestros 
compartida por los padres del individuo endogámico; (2) Endogamia por 
apareamiento no aleatorio: este uso del término se refiere al grado de 
parentesco entre dos individuos que se aparean en comparación con el 
de una pareja elegida al azar de la población. Un individuo se considera 
endogámico, si sus progenitores están más estrechamente relacionados 
que dos individuos elegidos al azar; y (3) Endogamia como consecuencia 
de una subdivisión poblacional: si una población mendeliana (i.e., 
especie biológica; obsérvese el uso distinto del término “población” en 




o menos aislados —que pueden denominarse subpoblaciones, demos, o 
poblaciones locales y que corresponden a lo que en ecología se 
denomina simplemente “población”—, puede darse endogamia, aun 
cuando el apareamiento sea al azar dentro de cada grupo, debido a la 
deriva genética consecuencia de tamaño restringido de las 
subpoblaciones resultantes. En esta tesis se referirá a esta tercera 
definición como “endogamia por deriva”, y generalmente hará 
referencia a poblaciones de pequeño tamaño o a poblaciones recién 
fundadas en las que aún no se ha producido un gran crecimiento 
poblacional, y donde, por tanto, la acción de la deriva genética podría 
también ser importante.  
De acuerdo con Keller y Waller (2002), los tres tipos de endogamia 
definidos más arriba pueden estimarse mediante el cálculo del 
coeficiente de endogamia F (Malécot, 1948) y de los índices de fijación 
FIS y FST de Wright (Wright, 1965), respectivamente. El coeficiente de 
endogamia F nos indica la probabilidad de que dos genes homólogos de 
un individuo sean idénticos por descendencia, considerando una 
generación ancestral en concreto. Por tanto, este coeficiente se aplica a 
un nivel individual. No obstante, el promedio de F para todos los 
individuos equivale al coeficiente FIT de Wright (Wright, 1965) el cual 
mide la endogamia total en un conjunto de poblaciones. Por otro lado, 
los índices de fijación FIS y FST de Wright (Wright, 1965) comparan el 
grado de heterocigosis a diferentes niveles jerárquicos de subdivisión. El 
primero de estos índices se refiere a un nivel intrapoblacional, y el 
segundo a un nivel interpoblacional (recuérdese la terminología 
adoptada en esta tesis). El índice FIS nos indica el grado de apareamiento 
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endogámico dentro una población, ya que compara la heterocigosis 
observada en los individuos respecto a la heterocigosis esperada bajo 
apareamiento aleatorio en una población de ese mismo tamaño. Por su 
parte, FST nos indica la disminución de heterocigosis debido a la 
subdivisión en poblaciones, y mide generalmente el efecto de la deriva 
genética (Fontdevila y Moya, 1999). Por lo tanto, la endogamia total 
para un conjunto de poblaciones, que puede estimarse mediante la 
aplicación de estos índices, tendría un componente intrapoblacional —
apareamiento entre parientes no aleatorio dentro de las poblaciones— y 
otro interpoblacional —apareamiento entre parientes a pesar del 
apareamiento al azar en las poblaciones, debido principalmente a la 
deriva genética, y que llevaría a una diferenciación genética entre los 
diferentes demos—. 
Así pues, existen tres conceptos de endogamia y una medida para cada 
cual. En la práctica, la idea importante a tener en cuenta es que 
numerosos trabajos centrados en la endogamia utilizan el término con 
diferentes sentidos, lo cual puede complicar el establecimiento de 
comparaciones entre ellos cuando se pretende detectar patrones 
generales. Por lo tanto, a la hora de abordar un estudio sobre la 
endogamia resulta crucial, para evitar confusiones, indicar en cada 
momento qué concepto de endogamia se está considerando, así como 
establecer claramente los niveles de cruzamiento que van a realizarse, 
en el caso de tratarse de estudios experimentales que impliquen 
cruzamientos sexuales. Cabe puntualizar que estos niveles o clases 
discretas se establecen en base a los objetivos que se plantea el estudio, 




—y la exogamia— forman un continuo en la naturaleza (Thornhill, 1993). 
En esta tesis, en el caso del primer bloque experimental (véase el 
Capítulo 3, “Material y métodos”), cuando se realizan experimentos de 
cruzamientos controlados en laboratorio, estrictamente lo que se está 
llevando a cabo son apareamientos endogámicos mediante 
cruzamientos no aleatorios. Sin embargo, las conclusiones que se 
extraigan de dichos cruzamientos podrían aplicarse para analizar las 
consecuencias potenciales de diferentes situaciones de endogamia en 
poblaciones naturales, y en cada caso se indicará el escenario concreto 
al que se haga referencia. Por otro lado, los niveles de cruzamiento 
establecidos para el estudio de los efectos de la endogamia y la 
exogamia, se detallan claramente en el Capítulo 3 (“Material y 
métodos”). 
Cuando se produce apareamiento endogámico en una población, las 
frecuencias génicas poblacionales no varían, pero sí lo hacen las 
frecuencias genotípicas, ya que se da una redistribución de los alelos en 
la descendencia que tiene como consecuencia un aumento de la 
homocigosis (Keller y Waller, 2002). El aumento de la homocigosis para 
alelos que afectan a la eficacia biológica generalmente va asociado con 
una disminución de dicha eficacia para la descendencia (Charlesworth y 
Charlesworth, 1999), que se conoce como depresión endogámica. Al ser 
una consecuencia de un fenómeno tan esencial como es la propia 
reproducción, la depresión endogámica puede repercutir sobre aspectos 
muy diversos de la biología de cualquier especie. Algunos de los 
aspectos que se han explorado intensamente en relación con los efectos 
de la endogamia —y la exogamia— para un amplio rango de organismos, 
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serían por ejemplo la evolución de los sistemas de apareamiento 
(Charlesworth y Charlesworth, 1987; Waller, 1993), la conservación y 
gestión de especies amenazadas (Hedrick y Kalinowski, 2000), o la 
evolución del aislamiento reproductivo (Edmands, 2002), que en el 
límite puede resultar en fenómenos de especiación. Estos ejemplos nos 
dan una idea del interés histórico que en biología ha tenido el estudio de 
las consecuencias de la endogamia y la exogamia; de hecho ya en el siglo 
XIX existen trabajos entre las obras de Darwin (1876) que tratan estos 
conceptos. Debido a la magnitud histórica de su estudio, la existencia de 
depresión endogámica ha sido documentada para una gran variedad de 
organismos (e.g. Thornhill, 1993). Si bien es cierto que existen estudios 
enmarcados en el área de la biología de la conservación que han 
cuestionado la importancia de la depresión endogámica en poblaciones 
naturales (Caro y Laurenson, 1994; Caughley, 1994; Shields, 1993), en la 
actualidad contamos con numerosas evidencias que apuntan a que 
tanto la endogamia como la depresión endogámica son más frecuentes 
en las poblaciones naturales de lo que en un principio se había advertido 
(Brook et al., 2002; Frankham, 2005; Keller y Waller, 2002).  
Con respecto a la endogamia la idea dominante en la literatura científica 
es que sus efectos en la eficacia biológica de la descendencia son 
negativos (aunque véase Joly, 2011 y las referencias que aporta en 
relación con los beneficios de la endogamia). Por el contrario, una 
generalización no está ni mucho menos clara para el caso de la 
exogamia. En el caso de la exogamia —que en el contexto de esta tesis 
se entenderá como el cruzamiento entre individuos de una misma 




predicciones a priori acerca de sus efectos sobre la eficacia biológica de 
la descendencia, ya que ésta puede tanto aumentar como disminuir 
(Edmands, 2002; Lynch, 1991). Además, los efectos negativos de la 
exogamia se encuentran mucho menos documentados que los de la 
endogamia (Edmands, 2007). El aumento de la eficacia biológica de la 
descendencia como consecuencia del apareamiento exogámico se 
conoce como heterosis o vigor híbrido. Charlesworth y Willis (2009) 
reservan el uso del término vigor híbrido para las situaciones en las que 
los parentales pertenecen a diferentes especies. Sin embargo, en 
numerosos estudios se utiliza el término vigor híbrido para cruces 
exogámicos intraespecíficos. En la presente tesis, la cual trata 
exclusivamente con cruzamientos a nivel intraespecífico, tampoco se 
distinguirá entre heterosis y vigor híbrido. El efecto contrario a este 
fenómeno, es decir, la disminución de la eficacia biológica de la 
descendencia como consecuencia del apareamiento exogámico, se 
conoce como depresión exogámica. 
Base genética de los efectos de la endogamia y la exogamia 
Los procesos genéticos que subyacen a los efectos de la endogamia y la 
exogamia sobre la eficacia biológica de la descendencia son bastante 
complejos, principalmente porque se ven implicados al mismo tiempo 
fenómenos a nivel de loci individuales relacionados con la eficacia y 
fenómenos epistáticos entre loci. Además endogamia y exogamia 
ocurren muchas veces de manera simultánea (Templeton y Read, 1984), 
lo que supone una complejidad añadida a su estudio. Tradicionalmente 
se daba una mayor importancia a los mecanismos a nivel de locus para 
explicar los efectos de la endogamia, y a las interacciones entre loci 
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como explicación a los efectos de la exogamia (Lynch, 1991). Sin 
embargo, estas relaciones pueden no ser tan simples. Por ejemplo, la 
aplicación de modelos genético-cuantitativos ha revelado que la 
epistasia también puede ser responsable de cierta depresión 
endogámica (Charlesworth, 1998; Lynch, 1991), del mismo modo que 
fenómenos a nivel de locus pueden estar implicados en las 
consecuencias de la exogamia (Lynch, 1991). Todavía está pendiente 
demostrar empíricamente si la epistasia, que se ha observado 
ampliamente durante fenómenos de heterosis, aparece también 
durante la depresión endogámica, lo cual supone una tarea de enormes 
proporciones que requiere de avances metodológicos en diversos 
ámbitos (Kristensen et al., 2010). 
En general, se han ofrecido dos explicaciones principales para la 
disminución de eficacia biológica que se observa con frecuencia en la 
descendencia de cruces endogámicos: (1) la Hipótesis de la dominancia 
(véase Lynch y Walsh, 1998b para referencias originales), también 
llamada Hipótesis de la dominancia parcial (Charlesworth y 
Charlesworth, 1987), y (2) la Hipótesis de la sobredominancia 
(referencias originales en Lynch y Walsh, 1998b). Ambas hipótesis se 
basan en el aumento de homocigosis que se produce tras la 
reproducción endogámica. Debido a que en las poblaciones las 
mutaciones deletéreas ocurren frecuentemente, y la mayoría de ellas 
son al menos parcialmente recesivas (Keller y Waller, 2002), la Hipótesis 
de la dominancia establece que si estas mutaciones se producen en loci 
relacionados con rasgos de eficacia, la reproducción endogámica 




recesivas, dado que producirá un aumento del nivel de homocigosis en 
la descendencia. Por otro lado, según la Hipótesis de la 
sobredominancia, si se da sobredominancia —lo que significa en este 
contexto mayor eficacia biológica del heterocigoto respecto a ambos 
homocigotos—, la disminución del porcentaje de heterocigosis que 
conlleva la reproducción endogámica disminuirá también la expresión 
de los beneficios de la sobredominancia, lo cual produciría un descenso 
de la eficacia biológica de la descendencia. Cuando se trata de 
establecer la base genética de la depresión endogámica —o de la 
heterosis, como veremos a continuación— la distinción entre estos dos 
mecanismos resulta bastante complicada. Uno de los principales 
obstáculos para ello lo constituye el hecho de que podría darse un 
fenómeno de sobredominancia asociativa (Ohta, 1971), también 
llamado pseudo-sobredominancia (Charlesworth y Willis, 2009), que 
consiste en la presencia de un conjunto de alelos deletéreos recesivos 
ligados en fase de repulsión, lo que en la práctica mimetizaría un 
fenómeno de sobredominancia.  
Aunque el estudio de la base genética de los efectos de la endogamia y 
la exogamia se ha centrado principalmente en las dos hipótesis 
anteriores, también se ha analizado la influencia de otros mecanismos, 
como, por ejemplo, la epistasia y la propia sobredominancia asociativa, 
sobre estos efectos. De hecho, ciertos trabajos consideran alguno de 
estos dos mecanismos, además de las dos hipótesis clásicas, como una 
tercera hipótesis genética explicativa de los efectos de la endogamia y la 
exogamia (Charlesworth y Willis, 2009, para el caso de la 
sobredominancia asociativa como base de la depresión endogámica o la 
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heterosis; ; Schön et al., 2010, para el caso de la epistasia en relación 
con la heterosis). Nótese que el mecanismo de sobredominancia 
asociativa se basa, al igual que la Hipótesis de la dominancia parcial, en 
la presencia de alelos deletéreos recesivos. 
La exogamia conlleva una disminución de la homocigosis en la 
descendencia que en ocasiones va asociada a un aumento de la eficacia 
biológica. En principio este aumento de eficacia podría interpretarse 
considerando, desde la perspectiva opuesta, los mecanismos 
explicativos de la depresión endogámica expuestos anteriormente. Sin 
embargo, no debe pensarse que el efecto positivo de la exogamia 
simplemente resulta de la reversión de la depresión endogámica, debido 
a un apareamiento no endogámico (Lynch, 1991); en otras palabras, 
depresión endogámica y heterosis no son fenómenos que se deban a 
exactamente a los mismos mecanismos (revisado en Charlesworth y 
Willis, 2009; Kristensen et al., 2010). La diferencia se centra sobre todo 
en (1) la magnitud del efecto deletéreo de los alelos recesivos 
implicados predominantemente en la heterosis o en la depresión 
endogámica, (2) el tipo de epistasia subyacente, y (3) los efectos de 
otros procesos o características genético-poblacionales tales como la 
deriva genética, o la probabilidad de que ocurra depresión exogámica. 
Según la revisión de Edmands (2002), es frecuente que se dé vigor 
híbrido en la descendencia tras un apareamiento exogámico, y este 
efecto se piensa que es debido a la dominancia (mediante el 
enmascaramiento de alelos deletéreos recesivos), la sobredominancia o 
la epistasia. Por el contrario, podría darse también una depresión 




atribuye a la infradominancia, a la disrupción de la adaptación local o a 
las interacciones epistáticas. No obstante, este tipo de depresión 
aparece más frecuentemente en la generación F2, o en la generación 
resultante de un retrocruzamiento, que es cuando se produce la 
disrupción de las combinaciones génicas que originalmente portaban los 
parentales (Templeton, 1986), es decir, quedan expuestas interacciones 
deletéreas entre loci homocigotos (Edmands, 2007).  
En resumen, los mecanismos genéticos y moleculares que subyacen a los 
efectos de la endogamia y la exogamia siguen constituyendo un área de 
estudio bastante escurridiza, donde no existe un consenso generalizado. 
Considerando las dos hipótesis que históricamente se han estudiado de 
manera mayoritaria, las evidencias disponibles apoyan preferentemente 
la Hipótesis de la dominancia, en comparación con la Hipótesis de la 
sobredominancia (ampliamente revisado en Charlesworth y Willis, 
2009). Por otro lado, la inmensa mayoría de estudios que se han 
mostrado a favor de la sobredominancia, también parecen ser 
compatibles con la sobredominancia asociativa (Lynch y Walsh, 1998b), 
e incluso hay casos en los que al revisarse aspectos relacionados con 
trabajos previos, en los que en un principio se habría detectado 
sobredominancia, ha quedado patente que en realidad se trataba de 
casos de sobredominancia asociativa (Charlesworth y Willis, 2009 
revisan algunos ejemplos). A pesar de todo esto, la Hipótesis de la 
sobredominancia no debe ser descartada como un mecanismo implicado 
en los efectos de la endogamia y la exogamia. De hecho, el efecto de 
unos pocos genes sobredominantes puede sobrepasar el de un conjunto 
mucho mayor de genes parcialmente dominantes (Lynch y Walsh, 
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1998a), e incluso ciertos estudios evidencian la existencia de heterosis 
producida aparentemente por un único gen sobredominante (Krieger et 
al., 2010; Rédei, 1967). Además, Charlesworth y Willis (2009), a pesar de 
afirmar en base a una completa revisión que la existencia de mutaciones 
deletéreas recesivas resulta suficiente para explicar la mayoría de la 
depresión endogámica observada, afirman que todavía no se puede 
cuantificar de manera precisa la importancia relativa de estas 
mutaciones y de la sobredominancia. Por otro lado, estas mutaciones 
tampoco son suficientes por sí mismas para explicar la totalidad de 
efectos exogámicos detectados (Birchler et al., 2010; Yao et al., 2013). 
Por lo tanto, continúa siendo necesario explorar otros mecanismos con 
el fin de aclarar los procesos genéticos que operan tras los efectos de la 
endogamia y la exogamia.  
El avance en las técnicas para el estudio biológico a diferentes niveles 
está permitiendo explorar la base de los efectos de la endogamia y la 
exogamia desde un enfoque más sistémico (Kristensen et al., 2010; 
Ouborg et al., 2010), así como analizar la función de los procesos 
epigenéticos sobre dichos efectos (e.g. García et al., 2012; García et al., 
2013; Vergeer et al., 2012). Los resultados acerca de la relación entre la 
epigenética y la depresión endogámica están empezando a cambiar las 
ideas acerca de este fenómeno. Por ejemplo, se ha sugerido que la 
propia depresión endogámica puede ser un rasgo sometido a selección 
natural, al igual que otros rasgos del ciclo vital de los organismos 
(Cheptou y Donohue, 2013). Todo esto supone la superación del marco 
de estudio clásico constituido básicamente por las hipótesis presentadas 




Existen trabajos de revisión relativamente recientes y bastante críticos 
donde queda patente tanto esta superación, como su necesidad para 
avanzar con nuevos enfoques en el estudio de estos temas (Birchler et 
al., 2010). A modo de ejemplo de estos nuevos enfoques, se está 
investigando la función que desempeña el efecto de la dosis génica en 
relación con los efectos de la endogamia y la exogamia, sobre todo con 
la heterosis (Birchler et al., 2003; Yao et al., 2013). Así, se está 
planteando el análisis de la base genética de los efectos de la endogamia 
y la exogamia desde una perspectiva genético-cuantitativa, la cual 
resalta la importancia de estudiar el efecto de la dosis génica sobre 
genes reguladores de la expresión de caracteres cuantitativos (Birchler 
et al., 2003; Birchler et al., 2010).  
Dado el ámbito en que se encuadra el trabajo presentado en esta tesis, 
no se incluye como objetivo de ésta el estudio de la base genética de los 
resultados obtenidos, pero es importante tener unas nociones acerca de 
estos conceptos para interpretar dichos resultados. 
Factores que influyen en los efectos de la endogamia y la exogamia 
La endogamia y sus efectos se han explorado desde múltiples 
perspectivas, en muy diversas condiciones y para un gran número de 
organismos. En una primera etapa los estudios se desarrollaron 
mayoritariamente en el laboratorio o con especies en cautividad, pero 
posteriormente se han ampliado a poblaciones naturales, lo que ha 
hecho evidentes los efectos de la endogamia en ambos casos (e.g. 
Edmands, 2007; Frankham, 2005).  
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Un patrón claramente establecido en la literatura es que los efectos de 
la endogamia en general son negativos (aunque véase Joly, 2011). La 
depresión endogámica se ha documentado prácticamente para todas las 
especies exogámicas en la naturaleza —es decir, para especies en cuyas 
poblaciones la reproducción endogámica es infrecuente— que han sido 
bien estudiadas, tanto para su reproducción como para su supervivencia 
(Brook et al., 2002; Frankham, 2005). Los efectos negativos de la 
endogamia también se han observado para especies o poblaciones 
endogámicas en la naturaleza, pero estos efectos en ocasiones son de 
menor magnitud (Byers y Waller, 1999). Por ejemplo, se ha detectado 
depresión endogámica para especies de plantas con altas proporciones 
de autofertilización, aunque la severidad de este efecto es menor que en 
el caso de especies con un sistema reproductivo más exogámico 
(Crnokrak y Barrett, 2002; Husband y Schemske, 1996). La generalidad 
de la depresión endogámica ha dado lugar a que evolucionen diferentes 
mecanismos para evitar en parte la endogamia, tanto en plantas como 
en animales. Algunos de estos mecanismos son la dispersión —que 
puede estar sesgada entre sexos—, los apareamientos “extra” con 
individuos diferentes de la pareja o del grupo, el reconocimiento y la 
evitación de parejas emparentadas, la maduración retardada o 
supresión de la reproducción en presencia de individuos emparentados, 
y la selección “post-polinización” en plantas (Pusey y Wolf, 1996; 
Teixeira et al., 2009; Waser, 1993a; Waser, 1993b). Sin embargo la 
selección de parejas no emparentadas —o la evitación de parejas 
emparentadas— no constituye un patrón general (Bichet et al., 2014; 
Reynolds et al., 2014). Al igual que la endogamia, la exogamia puede 




han observado mecanismos que habrían evolucionado en parte para 
evitarla (McKee et al., 2014; Pusey y Wolf, 1996). Un caso especial que 
puede darse es que un individuo seleccione como pareja “extra” a un 
pariente para aumentar indirectamente la transmisión de copias de sus 
genes, siempre y cuando los costes de la endogamia sean bajos (Wang y 
Lu, 2011). Por lo tanto, el riesgo y la magnitud relativos de la depresión 
endogámica y la exogámica pueden ser uno de los factores que afecten 
al apareamiento con individuos genéticamente más o menos similares 
(Bichet et al., 2014; Palmer y Edmands, 2000). Este aspecto se tratará 
más adelante, cuando se hable del efecto de la distancia entre los 
parentales para la eficacia biológica de la descendencia. La relación 
entre la evolución de los sistemas de apareamiento, y de mecanismos 
como la dispersión, con los efectos de la endogamia —y la exogamia— 
convierte a estos efectos en factores importantes a tener en cuenta en 
el estudio de la evolución de la estructura genética de las poblaciones.  
La depresión endogámica se ha documentado para una amplísima 
variedad de taxones: plantas (e.g. Charlesworth y Charlesworth, 1987; 
Husband y Schemske, 1996), mamíferos (e.g. Ballou, 1997; Pusey y Wolf, 
1996; Ralls et al., 1988), aves (e.g. Crnokrak y Roff, 1999; Kruuk et al., 
2002), peces (e.g. Waldman y McKinnon, 1993; Wang et al., 2002), 
reptiles (e.g. Madsen et al., 1996; Olsson et al., 1996), anfibios (e.g. 
Rowe y Beebee, 2003; , 2005), artrópodos (e.g. Antolin, 1999; Fox y 
Scheibly, 2006), así como otros tipos de invertebrados (e.g. Benazzi y 
Forli, 1996; Dolgin et al., 2007; Escobar et al., 2008; Hoare y Hughes, 
2001; Jordaens et al., 2007). A pesar de esta variedad, el volumen de 
estudios sobre depresión endogámica difiere mucho entre grupos 
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taxonómicos. A modo de ejemplo, las referencias indicadas sobre estas 
líneas para anfibios, reptiles e invertebrados no artrópodos (excepto 
Jordaens et al., 2007) se corresponden con estudios particulares para 
una o dos especies, mientras que las referencias indicadas para los otros 
tipos de organismos son generalmente revisiones que abarcan conjuntos 
de estudios. Es destacable el número de trabajos desarrollados con 
plantas, debido —entre otras razones— a que muchas especies 
experimentan un grado importante de autofertilización y la depresión 
endogámica es fundamental para el estudio de la evolución de los 
sistemas de apareamiento (Crnokrak y Barrett, 2002). 
El desequilibrio en el número de publicaciones respecto a grupos 
taxonómicos también se observa para el estudio de la exogamia y sus 
efectos. Si atendemos a una búsqueda bibliográfica muy general para los 
términos “endogamia y/o exogamia” en la “ISI web of knowledge”, 
dentro del dominio “ciencia y tecnología2”, entre los años 1990 y 
principios de 2015, podemos observar que lo que más abunda son los 
trabajos con plantas, y en cuanto a animales los estudios con mamíferos, 
artrópodos —sobre todo insectos— y, aunque menos abundantes, los 
trabajos con aves y peces. Los menos numerosos son los trabajos con 
invertebrados no artrópodos, seguidos por los realizados con los de 
anfibios y reptiles, que son muy escasos. Resulta destacable para el 
trabajo presentado en esta tesis la relativa escasez de estudios con 
                                                          
2 Búsqueda refinada para las siguientes áreas de estudio: herencia genética o antropología o 
zoología o  conservación de la biodiversidad o ciencias del comportamiento o ciencias ambientales o 
ecología o biología de la reproducción o entomología o biología evolutiva o biología marina y de 






especies zooplanctónicas, a pesar de la importancia ecológica de éstas. 
En las últimas décadas parece estar aumentando el interés por el análisis 
de los efectos de la endogamia —y la exogamia— para estos organismos 
(e.g. Cáceres et al., 2009; De Meester, 1993; Ebert et al., 2002; Edmands, 
1999; Edmands et al., 2005; Haag et al., 2002; Palmer y Edmands, 2000; 
Rossi y Menozzi, 2012), probablemente por el escenario evolutivo tan 
interesante que se está perfilando a partir de los resultados arrojados 
por estudios de ecología molecular con poblaciones del zooplancton 
(véase el Capítulo 1). 
El número de trabajos que han abordado el estudio de la exogamia es 
más escaso que para el caso de la endogamia. Necesitamos mucha más 
información acerca de la frecuencia, la magnitud y los factores que 
afectan a los efectos de la exogamia (Frankham, 2005; Pertoldi et al., 
2007; Vander-Mijnsbrugge et al., 2010). Esta diferencia en cuanto a 
datos disponibles puede resultar paradójica por la estrecha relación que 
existe entre los efectos de la endogamia y la exogamia, y también por el 
hecho de que la heterosis —entendida como un aumento de eficacia 
biológica en la descendencia del cruce entre dos líneas endogámicas— al 
igual que la depresión endogámica, ha sido un efecto que ha llamado la 
atención desde finales del siglo XIX (Darwin, 1876). A pesar de su menor 
abundancia, las publicaciones acerca de los efectos de la exogamia 
también abarcan grupos taxonómicos muy variados (véase por ejemplo 
la revisión de Edmands, 2007), encontrándose estudios para especies de 
plantas (e.g. Hufford y Mazer, 2003), mamíferos (e.g. Lacy et al., 1993; 
Murray et al., 2013; Schwartz y Mills, 2005; Vilà et al., 2002), aves (e.g. 
Keller et al., 2001; Marr et al., 2002; Westemeier et al., 1998), peces 
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(e.g. McClelland y Naish, 2007), reptiles (LeBas, 2002), anfibios (e.g. 
Jourdan-Pineau et al., 2012; Sagvik et al., 2005; Uller et al., 2006), 
artrópodos (e.g. Aspi, 2000; Ball et al., 2000; Burton, 1990; Edmands, 
1999; Peer y Taborsky, 2005; Saccheri y Brakefield, 2002), así como otros 
tipos de invertebrados (e.g. Dolgin et al., 2007; Escobar et al., 2008; 
Grosberg, 1987; Nakagawa et al., 2002; Trouvé et al., 1998) e incluso 
algún hongo (Plech et al., 2014). Como ya se ha comentado, el grado de 
exploración de los efectos de la exogamia es variable entre grupos 
taxonómicos; por ejemplo, existe una llamativa escasez de trabajos 
herpetológicos.  
Independientemente de la magnitud de los efectos de la exogamia, y a 
diferencia del caso de los efectos de la endogamia, no se ha observado 
una generalidad acerca de la aparición o, en su caso, del signo —positivo 
o negativo— de los efectos del cruzamiento interpoblacional para la 
eficacia de la descendencia. Dicho signo varía dependiendo de, entre 
otros factores, el taxon, los rasgos estudiados, el grado de diferenciación 
genética –y su causa— entre las poblaciones que se cruzan, el grado de 
endogamia de dichas poblaciones, o el número de generaciones tras el 
cruzamiento consideradas (e.g. Edmands y Timmerman, 2003; Gaggiotti, 
2003; Hufford y Mazer, 2003; McClelland y Naish, 2007; véase Whitlock 
et al., 2013 para una revisión reciente de la respuesta a la hibridación 
interpoblacional). Como se comentará a continuación, muchos de estos 
factores, así como otros más o menos relacionados, también 
condicionan la aparición e intensidad de la depresión endogámica. 
La magnitud de los efectos de la endogamia (e.g. DeRose y Roff, 1999) y 




partir del cual éstos se estiman. Para los animales, la depresión 
endogámica afecta en general más severamente a rasgos del ciclo vital 
—considerados más directamente relacionados con la eficacia 
biológica— que a rasgos morfológicos (DeRose y Roff, 1999). Se ha 
apuntado que la variación en la depresión endogámica entre tipos de 
rasgos respondería a diferencias en su arquitectura genética, por 
ejemplo en el grado de dominancia direccional de los genes implicados 
en la expresión de cada rasgo (DeRose y Roff, 1999). También se ha 
observado una variación de la depresión endogámica según la edad o el 
momento del ciclo vital del organismo (Charlesworth y Hughes, 1996; 
Gerloff y Schmid-Hempel, 2005; Hughes et al., 2002; Husband y 
Schemske, 1996). De acuerdo con esto, es recomendable en la medida 
de lo posible basar la estimación de los efectos de la endogamia y la 
exogamia a lo largo del ciclo vital completo del organismo de estudio, y 
no en base a un único rasgo o componente de eficacia (Charlesworth y 
Charlesworth, 1987; Edmands, 2007; Pusey y Wolf, 1996).  
La historia de las poblaciones, y en particular su historia endogámica, es 
otro de los factores potencialmente relevantes para la existencia o el 
grado de depresión endogámica (Husband y Schemske, 1996), así como 
para las consecuencias del cruzamiento entre diferentes poblaciones. 
Respecto a esto último, a menudo se observan beneficios tras el 
cruzamiento de poblaciones parentales con un alto grado de endogamia 
y/o depresión endogámica, sobre todo en un contexto de endogamia 
por deriva o subdivisión poblacional (Ebert et al., 2002; Sheridan y 
Karowe, 2000). Sería esperable que poblaciones más pequeñas —y con 
flujo génico interpoblacional relativamente bajo, es decir, relativamente 
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aisladas— presentasen un mayor grado de endogamia por deriva que 
poblaciones más grandes. Si esta endogamia produjese depresión 
endogámica debida a mutaciones deletéreas recesivas, dado que es 
probable que en diferentes poblaciones las mutaciones de ese tipo 
presentes fuesen distintas, esperaríamos que se produjese heterosis tras 
el cruzamiento interpoblacional debido al enmascaramiento de éstas en 
heterocigosis. A su vez, dicha diferenciación genética entre poblaciones 
pequeñas en comparación con otras más grandes puede aumentar el 
riesgo de depresión exogámica debido a incompatibilidades genéticas 
(Escobar et al., 2008), lo cual dificulta el establecimiento de 
predicciones. Por otro lado, en cuanto a la influencia de la historia 
endogámica de las poblaciones sobre la aparición o magnitud de 
depresión endogámica, si dicha depresión se debiese principalmente a la 
acumulación de mutaciones deletéreas recesivas, gran parte de éstas 
podrían ser eliminadas mediante selección natural (i.e., purgadas) 
debido a su expresión en homocigosis tras la reproducción endogámica, 
por lo que una población mostraría relativamente menos depresión 
endogámica si se hubiese dado en el pasado y/o siguiese dándose 
reproducción endogámica de manera frecuente (e.g. Haikola et al., 
2001; Husband y Schemske, 1996). Aunque la purga genética se ha 
documentado en diversos estudios, las evidencias empíricas disponibles 
aún no permiten extraer conclusiones generales o establecer 
predicciones (Byers y Waller, 1999; Crnokrak y Barrett, 2002), y su 
efectividad quedaría restringida a ciertas circunstancias genéticas y 




Al igual que la depresión endogámica puede disminuir debido a una 
posible purga de mutaciones deletéreas a lo largo del tiempo, los 
efectos de la exogamia también pueden cambiar en cuanto a su signo 
y/o magnitud a lo largo de las generaciones (e.g. Edmands, 1999; 
Fenster y Galloway, 2000; Lynch, 1991), pero a pesar de esto la mayoría 
de estudios sobre los efectos de la exogamia se han limitado al análisis 
de una sola generación descendiente. La aparición de heterosis en la 
primera generación híbrida interpoblacional seguida de depresión 
exogámica en generaciones posteriores es bastante común (e.g. 
Edmands, 2002, y revisado para plantas en Hufford y Mazer, 2003). Lo 
primero suele interpretarse como una reversión de la depresión 
endogámica y/o una epistasia positiva como consecuencia del aumento 
de la heterocigosis. Lo segundo puede interpretarse como interacciones 
epistáticas negativas entre alelos procedentes de diferentes 
poblaciones. Sin embargo, también se han observado otras respuestas 
tras el cruzamiento interpoblacional (véanse por ejemplo algunos de los 
trabajos revisados en Edmands, 2007, Hufford y Mazer, 2003, y 
McClelland y Naish, 2007), lo cual refleja la variabilidad existente en 
cuanto a estos efectos. Además, en el caso de aparecer efectos 
negativos tras el cruzamiento interpoblacional, éstos pueden revertir o 
desaparecer a lo largo de un mayor o menor número de generaciones, 
dependiendo de varios factores, como por ejemplo la base genética 
subyacente (Edmands y Timmerman, 2003). 
La distancia genética entre las poblaciones parentales es otro de los 
factores que se han explorado para analizar o tratar de predecir los 
efectos de la hibridación interpoblacional. Según Edmands y Timmerman 
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(2003) esta distancia por sí misma, sin considerar otros factores, ofrece 
poco poder predictivo acerca de dichos efectos, aunque sí cabe esperar 
correlaciones. El modelo teórico de estos autores revela que la magnitud 
de la depresión exogámica aumenta linealmente con la distancia 
interparental. Aunque no siempre para la misma generación, esta 
relación se ha detectado empíricamente en diferentes ocasiones (e.g. 
Edmands, 1999; Fraser et al., 2010; Grosberg, 1987) aunque existen 
casos en los que se han observado patrones distintos o incluso ausencia 
de patrón alguno (e.g. Carlson et al., 2013; Côte et al., 2014; algunas 
referencias en Edmands, 2002; Pekkala et al., 2012). Cabe señalar que la 
distancia genética se ha estimado utilizando diferentes marcadores 
según estudios, y que existen índices de diferenciación molecular en 
base a marcadores neutrales, así como índices de divergencia 
adaptativa, calculados en base a caracteres cuantitativos (véase McKay y 
Latta, 2002). Asimismo, algunos trabajos consideran otros tipos de 
distancia aparte de la genética, básicamente la geográfica, la fenotípica 
o la ambiental. La métrica más adecuada parece variar entre taxones y 
circunstancias (revisado en Edmands, 2002). A partir de la revisión de 
Edmands (2002; nótese que también considera resultados de cruces 
interespecíficos), se observa para muchos estudios una correlación entre 
la divergencia parental, en términos de distancia genética y geográfica, y 
la compatibilidad reproductiva, aunque esta relación no tiene la entidad 
suficiente para poder establecer predicciones. Por ejemplo, el tiempo de 
divergencia —estimado por la divergencia molecular— a partir del cual 
aparecen ciertos efectos post-hibridación, positivos o negativos, es 
variable entre e incluso dentro de grupos taxonómicos. Resulta 




simultáneos de la endogamia y la exogamia respecto a la distancia 
interparental, dado que para distancias cortas puede darse depresión 
endogámica en la descendencia, y la consideración de estos efectos 
conjuntamente supone una ampliación de escala que nos aporta una 
visión más cercana al continuo endogamia-exogamia que se da en la 
naturaleza. Para el caso de las plantas muchas veces se ha observado la 
existencia de una distancia óptima de cruzamiento. Es decir, una 
distancia geográfica —supuestamente correlacionada con la genética, 
por el carácter poco móvil de estos organismos— entre los parentales 
que resultaría óptima para la eficacia de la descendencia, debido a que 
se minimizarían los efectos negativos de la endogamia y la exogamia 
esperables a distancias interparentales cortas y largas, respectivamente 
(e.g. Billingham et al., 2007; Grindeland, 2008; Trame et al., 1995; 
Waser, 1993a; Waser y Price, 1994). 
Sabemos muy poco acerca de los riesgos relativos de la endogamia y la 
exogamia (Edmands, 2007; Edmands y Timmerman, 2003). Estos riesgos 
deberían más bien valorarse para cada situación particular, ya que como 
ha quedado patente existe una gran variación dependiendo de múltiples 
factores. Una complicación añadida es que hay situaciones en las que 
pueden confundirse los efectos de la endogamia y la exogamia. Por 
ejemplo, los individuos pueden ser endogámicos dentro de un locus y 
exogámicos entre diferentes loci (Lynch, 1991). Tal ejemplo sería el caso 
de individuos que procedieran de la hibridación de dos poblaciones 
durante más de una generación, ya que podrían ser homocigotos con 
alelos idénticos por descendencia en loci individuales, y al mismo tiempo 
todos los alelos de cada uno de los loci provenir de poblaciones 
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diferentes, lo cual los convertiría en individuos exogámicos en ese 
sentido. En este caso, si se observara un aumento o disminución de la 
eficacia biológica, sería complicado determinar si la causa es la 
endogamia a nivel de locus o la exogamia entre loci. Según McKee et al 
(2014), existe consenso en cuanto a que la endogamia supone un mayor 
riesgo para la eficacia biológica que la exogamia, para un organismo o 
población en concreto. McKee et al (2014) documentan esta afirmación 
basándose en unos estudios sobre selección de pareja y efectos de la 
endogamia en el comportamiento reproductivo, estudios de los que en 
conjunto puede concluirse que es más común la evitación de la 
endogamia que la de la exogamia, o que parece preferible seleccionar 
parejas que aumenten el grado de heterocigosis de la descendencia 
(véanse referencias en McKee et al., 2014). En los trabajos revisados por 
McKee et al. (2014) no se comparan estimaciones empíricas de estos 
efectos de la endogamia y la exogamia. Esta comparación sí fue 
abordada por Edmands (2007), y concluyó a partir de su revisión que 
existe una tendencia hacia un mayor riesgo de depresión endogámica —
para niveles de endogamia extrema— que de depresión exogámica. Sin 
embargo, si consideramos generaciones posteriores a la F1 tras la 
hibridación, estas diferencias no son significativas, por lo que debería 
considerarse seriamente el riesgo de depresión exogámica a efectos 
conservacionistas. Posteriormente otros autores han indicado que el 
riesgo señalado por Edmands (2007) seguramente sea excesivo (véase 
Frankham et al., 2011). Por lo tanto, queda mucho por investigar acerca 
de la magnitud y predictibilidad en general de los efectos de la 
exogamia, y en particular de la importancia de éstos —sobre todo de los 




En resumen, globalmente es difícil extraer patrones generales o 
establecer predicciones a partir de lo que sabemos acerca de los efectos 
de la endogamia y la exogamia, así como de sus riesgos relativos. A esto 
deben haber contribuido (1) los diferentes niveles —o significados— de 
endogamia y exogamia que se han utilizado, frecuentemente sin 
especificación, y (2) la diversidad de condiciones en que se ha 
desarrollado cada estudio. Cada vez es más evidente que la magnitud de 
la depresión endogámica varía dependiendo de las condiciones 
ambientales (Cheptou y Donohue, 2011), y en muchos casos del nivel de 
estrés que impongan dichas condiciones (Enders y Nunney, 2012; Fox y 
Reed, 2011). Esta dependencia ambiental tiene importantes 
implicaciones ecológicas y evolutivas, y en el ámbito de la investigación 
es un aspecto fundamental a considerar cuando se trata de extrapolar a 
poblaciones naturales los resultados de trabajos desarrollados en el 
laboratorio. Una idea bastante presente en la literatura es que la 
depresión endogámica se manifiesta con mayor intensidad en 
ambientes estresantes, o en poblaciones naturales, en comparación con 
poblaciones de laboratorio o en cautividad (e.g. Crnokrak y Roff, 1999). 
Por ello, las estimas obtenidas en el laboratorio se considerarían 
conservativas respecto a lo que ocurriría en poblaciones naturales. Sin 
embargo, la generalidad de esta relación se ha cuestionado (véase por 
ejemplo Cheptou y Donohue, 2011, o Keller y Waller, 2002), y la 
información que nos está aportando el estudio de la depresión 
endogámica dependiente del ambiente nos obliga a extremar la cautela 
a la hora de trasladar los numerosos resultados obtenidos 
experimentalmente en el laboratorio a situaciones en el medio natural. 
La depresión exogámica también parece mostrar una dependencia 
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ambiental (Edmands, 2007; y referencias en McClelland y Naish, 2007), 
aunque todavía contamos con pocos trabajos que analicen esta relación. 
Varios estudios muestran un aumento de la heterosis, o una disminución 
de la depresión exogámica, bajo condiciones estresantes (referencias en 
Edmands, 2007; Willett, 2012), pero en otros casos se ha detectado un 
aumento de la depresión exogámica con el estrés (Côte et al., 2014), o 
una disminución de la eficacia de la descendencia exogámica sometida a 
estrés (Montalvo y Ellstrand, 2001). En el caso del trabajo presentado en 
esta tesis, los resultados obtenidos se considerarán efectos potenciales 
de la endogamia y la exogamia en poblaciones naturales, con las debidas 
cautelas. 
Teniendo en cuenta todas las dificultades para la comparación entre 
estudios y el establecimiento de patrones y predicciones relativos a los 
efectos de la endogamia y la exogamia expuestas hasta ahora, podría 
parecer que se trata de una tarea prácticamente imposible (véase por 
ejemplo la argumentación de Lynch, 2000 para el caso de la exogamia). 
Sin embargo, existen indicios que se contraponen a esta visión, y hacen 
pensar en patrones o procesos generales subyacentes, al menos para los 
efectos de la endogamia. Por ejemplo, se ha observado una relación 
entre la endogamia y las respuestas fisiológicas al estrés a partir de 
estudios transcriptonómicos y metabolómicos (Kristensen et al., 2010), 
así como una variación en el grado de metilación de ciertos marcadores 
con el grado de endogamia (Vergeer et al., 2012). En cuanto a la 
exogamia, aunque lo idóneo sea analizar individualmente cada situación 
particular, se está tratando de descubrir posibles pautas en la influencia 




Timmerman, 2003; Frankham et al., 2011), lo que incrementaría nuestro 
poder predictivo. En definitiva, el campo de estudio de los efectos de la 
endogamia y la exogamia continúa muy vivo en la actualidad, ya que 
quedan muchas cuestiones básicas por esclarecer que se suman a las 
que van apareciendo asociadas a lo que revelan nuevas técnicas de 
análisis biológico a diferentes niveles. 
Endogamia, exogamia y estructura genético—poblacional en el 
zooplancton: los rotíferos como organismos de estudio 
Históricamente, los efectos del parentesco entre individuos sobre la 
eficacia biológica de su descendencia se han explorado en menor 
medida para el zooplancton que para otros grupos de organismos. Este 
sesgo se hace más patente para el phylum Rotifera que para los otros 
dos grupos mayoritarios del zooplancton (i.e., cladóceros y copépodos).  
Las poblaciones del copépodo intertidal Tigriopus californicus han 
servido de modelo para el estudio de la diferenciación genética a nivel 
intraespecífico. Para este organismo se han realizado numerosos 
estudios acerca de los efectos de la endogamia y la exogamia, así como 
sobre la base genética de éstos, fundamentalmente la relativa a los 
efectos del cruzamiento entre diferentes poblaciones (e.g. Burton et al., 
1999; Edmands et al., 2009; Edmands y Deimler, 2004; Ellison y Burton, 
2006; Willet y Burton, 2003). A pesar de la alta capacidad dispersiva de 
T. californicus, las estimaciones a partir de diversos marcadores 
moleculares indican que el flujo génico efectivo entre poblaciones de 
este organismo es muy limitado (referencias en Palmer y Edmands, 
2000), aunque la diferenciación genética interpoblacional varía para 
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poblaciones situadas a diferentes latitudes (Edmands, 2001). Así, para 
esta especie se ha documentado depresión endogámica para la 
descendencia de cruces entre hermanos (e.g. Brown, 1991; Edmands y 
Burton, 1998; Palmer y Edmands, 2000), así como heterosis y depresión 
exogámica (e.g. Brown, 1991; Burton, 1990; Edmands, 1999; Edmands y 
Deimler, 2004) para cruces entre poblaciones. Estos efectos en cruces 
interpoblacionales dependen de factores como la generación 
descendiente considerada, o la distancia interpoblacional. La depresión 
exogámica que se ha observado en muchas ocasiones podría suponer un 
alto coste de la dispersión que actuaría contra del flujo génico entre 
poblaciones de esta especie (Brown, 1991), pero para analizar esta 
relación habría que considerar si esta depresión exogámica persiste a lo 
largo de las generaciones (Edmands, 1999). Al respecto, varios estudios 
han mostrado no sólo que puede revertir, sino que también que pueden 
aparecer efectos positivos de la hibridación más allá de la generación F2 
(Edmands et al., 2005; Hwang et al., 2011; Pritchard et al., 2013). 
Dentro del phylum Cladocera, el género Daphnia ha sido el más utilizado 
para el estudio de la endogamia y la exogamia. Se ha encontrado 
depresión endogámica en el laboratorio para varias especies de Daphnia 
(e.g. De Meester, 1993; Innes, 1989; Innes y Dunbrack, 1993), así como 
mecanismos potencialmente evitadores de la endogamia intraclonal (De 
Meester y Vanoverbeke, 1999; Innes y Dunbrack, 1993). En este punto 
cabe indicar que muchas especies del género Daphnia, al igual que la 
especie de rotífero en la que se centra esta tesis, son partenogenéticas 
cíclicas, es decir, su ciclo vital combina una fase de reproducción asexual 




estos organismos se forman clones mediante proliferación 
partenogenética de las hembras durante la fase asexual, y 
posteriormente durante la fase sexual se puede dar reproducción 
intraclonal de manera natural. De Meester (1993) además de observar 
depresión endogámica intraclonal para la supervivencia, observó 
depresión exogámica para el porcentaje de eclosión de huevos al 
comparar la descendencia de cruzamientos intrapoblacionales, con la de 
cruzamientos interpoblacionales. Por otro lado, se ha documentado 
depresión endogámica y vigor híbrido para un sistema metapoblacional 
constituido por poblaciones locales altamente endogámicas (Ebert et al., 
2002; Haag et al., 2002). Estos estudios con cladóceros aportan una 
valiosa información acerca de los efectos de la endogamia y la exogamia 
para especies del zooplancton continental. Algunos de ellos comparten 
con el estudio que aquí se presenta para rotíferos el contexto general en 
el que se enmarcan. Es decir, la relación entre la evolución de la 
estructura genético-poblacional y los efectos de la endogamia y la 
exogamia para el zooplancton continental. Por ejemplo, los estudios con 
metapoblaciones citados anteriormente (i.e. Ebert et al., 2002; Haag et 
al., 2002) nos aportan unas ideas iniciales acerca de la influencia de los 
efectos de la hibridación entre poblaciones sobre el flujo génico efectivo 
entre ellas, así como sobre la capacidad competitiva relativa de 
individuos más o menos exogámicos, lo cual adquiere importancia en el 
escenario en el que se plantea la Hipótesis de la monopolización (De 
Meester et al., 2002; véase capítulo 1). Otros trabajos (e.g. Haag et al., 
2005; Haag et al., 2006; Louette et al., 2007; Ortells et al., 2012; Ortells 
et al., 2014) han continuado explorando, sobre todo para poblaciones 
jóvenes o recién fundadas, tanto estas relaciones como otros factores 
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relacionados con dicha hipótesis, como, por ejemplo, el grado de 
persistencia de efectos fundadores en presencia de migración 
interpoblacional, la evolución y oportunidades de flujo génico entre 
poblaciones teniendo en cuenta los efectos de la endogamia y la 
exogamia, o los cambios en la estructura genética de las poblaciones 
durante los primeros años tras su fundación. Los resultados de estos 
estudios genético-poblacionales documentan efectos fundadores 
duraderos y diferenciación genética entre poblaciones cercanas, para 
unos organismos ecológicamente muy similares al rotífero con el que se 
trabaja en esta tesis. Además, sus resultados son compatibles con que, 
entre otros factores, los efectos negativos de la endogamia por deriva 
asociada a la fundación de una nueva población por pocos individuos 
podría favorecer el flujo génico interpoblacional —o en algún caso, 
aunque no dicho flujo, sí al menos el aumento de genotipos inicialmente 
raros— mediado por la heterosis. 
Aparte de las similitudes entre copépodos, cladóceros y rotíferos 
inherentes a su condición zooplanctónica, los dos últimos grupos, como 
ya se ha indicado más arriba, tienen en común su modo de 
reproducción: la partenogénesis cíclica. Esta es una característica que 
permite una relación más estrecha entre los estudios que se han 
desarrollado con cladóceros y el trabajo que aquí se presenta para 
rotíferos. Por tanto, las diferencias entre los resultados para copépodos 
por un lado, y para rotíferos y cladóceros por otro, podrían aclarar en 
cierto grado la influencia de ciertas características de la partenogénesis 
cíclica sobre las consecuencias de la endogamia y la exogamia. En el 




para ilustrar este tipo de reproducción. La clase Monogononta incluye a 
la mayoría de especies del phylum Rotifera, y es a su vez a la que 
pertenece nuestro organismo de estudio, B. plicatilis. 
La partenogénesis cíclica ofrece aspectos interesantes para el estudio de 
la relación entre los efectos de la endogamia y la exogamia, y la 
evolución de la estructura genético-poblacional. En relación con la 
Hipótesis de la monopolización, tal como se esbozó en el capítulo 1, la 
partenogénesis cíclica podría favorecer la diferenciación genética 
interpoblacional —mediante la monopolización de recursos, como 
sugiere la denominación de la hipótesis— porque (1) los 
partenogenéticos cíclicos alcanzan rápidamente y mantienen a lo largo 
del tiempo tamaños poblacionales elevados gracias a su capacidad de 
reproducción asexual y a la presencia de un banco de huevos 
diapáusicos en el sedimento, lo que causaría un efecto fundador 
persistente por inercia frente al flujo migratorio posterior, y (2) la 
selección clonal durante la fase de reproducción asexual, y la liberación 
de variabilidad genética oculta mediante la reproducción sexual 
recurrente, favorecen la aparición de adaptación local (De Meester et 
al., 2004). Además, la partenogénesis cíclica puede afectar también a las 
consecuencias del cruzamiento entre poblaciones de la misma especie, y 
a su vez al efecto de la exogamia sobre el flujo génico. Se han hallado 
evidencias de selección clonal en poblaciones naturales de rotíferos 
(Gómez y Carvalho, 2000; Ortells et al., 2006),  la  cual  podría  favorecer 
la formación  de complejos génicos  coadaptados o  la  aparición  de 
fenómenos de adaptación local (Campillo et al., 2011).
 








Recuadro 2.2. Ciclo vital de los rotíferos monogonontes 
En el ciclo de los rotíferos monogonontes (Fig. 1) la proliferación por 
partenogénesis ameiótica (fase asexual) se combina con episodios ocasionales 
de producción de machos y reproducción sexual que resultan en la producción 
de huevos diapáusicos (fase sexual) (e.g. Gilbert, 1974; Wallace et al., 2015; 
Wallace y Smith, 2009). En latitudes templadas, las poblaciones de rotíferos son 
temporales, y no se encuentran continuamente activas en las lagunas y lagos, 
sino que re-colonizan anualmente la columna de agua y la habitan sólo durante 
parte del año —la denominada estación de crecimiento (Campillo et al., 2011; 
Carmona et al., 2009). En una estación de crecimiento, la población activa se 
inicia a partir de la eclosión de los huevos diapáusicos presentes en el 
sedimento de las lagunas (Gilbert, 1974; Pourriot y Snell, 1983). Los individuos 
eclosionados son hembras asexuales (amícticas) diploides. Estas hembras 
producen partenogenéticamente hijas asexuales genéticamente idénticas a 
ellas. Tipicamente hay un periodo de reproducción exclusivamente sexual en el 
que la población está formada por un conjunto de clones, seguido por un 
periodo en que ambos tipos de reproducción coocurren. La reproducción sexual 
se induce en una fracción de las hembras (Fussmann et al., 2007) por factores 
ambientales y poblacionales (e.g. Gilbert, 1974; Schröder, 2005) la producción 
partenogenética de hijas sexuales. En el caso del género Brachionus la 
reproducción sexual se induce por una señal química, dependiente de la 
densidad, que es producida por los rotíferos (Carmona et al., 1993; Carmona et 
al., 1995; Gilbert, 1963; Snell et al., 2006; Stelzer y Snell, 2003). Las hembras 
sexuales (mícticas) producen huevos haploides y tienen dos destinos 
alternativos: (1) si no son inseminadas cuando son jóvenes serán productoras 
de machos haploides, o (2) si lo son, serán productoras de huevos diapáusicos 
diploides —llamados comúnmente “huevos de resistencia”— en los cuales el 
embrión se encuentra enquistado y en un estado de desarrollo interrumpido. 
Estos huevos, que se depositan en el sedimento, pueden tolerar condiciones 
ambientales adversas y mantenerse viables durante décadas (García-Roger et 
al., 2006; Kotani et al., 2001; Marcus et al., 1994), por lo que permiten la 
persistencia de las poblaciones de rotíferos en el sedimento cuando las 
condiciones se vuelven adversas y cesa la estación de crecimiento. A la 
producción local de huevos diapáusicos hay que esperar que se sumen otros 
producidos en otras localidades, ya que el huevo diapáusico, por su capacidad 
de resistencia, debe ser el principal estado dispersivo en el ciclo vital de estos 
rotíferos. Cuando las condiciones vuelven a ser adecuadas, y tras atravesar un 
periodo obligatorio y variable de diapausa embrionaria (Hagiwara et al., 1989; 
Martínez-Ruiz y García-Roger, 2015; Schröder, 2005) una fracción de huevos 
diapáusicos eclosiona y se reinicia el ciclo. La fracción de huevos no 







Figura 2.1 Ciclo vital típico de los rotíferos monogonontes (modificado a partir de 
Campillo 2009) 
 
En consecuencia, independientemente de la contribución relativa de 
otros mecanismos genéticos que podrían estar potencialmente 
implicados, cabe esperar que aparecieran efectos epistáticos negativos 
tras el cruzamiento entre poblaciones de rotíferos, y por tanto una 
depresión exogámica que dificultase el flujo génico y contribuyese a la 
diferenciación genética interpoblacional observada en algunos estudios 
(Campillo, 2009; Gómez et al., 2002a). Esta expectativa contrasta con las 
evidencias de vigor híbrido detectadas para metapoblacionales de 
cladóceros partenogenéticos cíclicos (Ebert et al., 2002; Haag et al., 
2002), cuyas poblaciones locales eran altamente endogámicas. En este 
sentido es importante considerar que el ciclo vital de cladóceros y 
rotíferos monogonontes presenta ciertas diferencias, a pesar de tratarse 
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radica en la haplodiploidía de los rotíferos monogonontes, es decir, los 
rotíferos macho son haploides y los rotíferos hembra diploides, mientras 
que en el caso de los cladóceros ambos sexos son diploides. La haploidía 
de los machos podría favorecer la purga efectiva de alelos deletéreos 
recesivos a través de los machos hemicigóticos para esas mutaciones 
(Brückner, 1978; Thornhill, 1993). De darse, esta purga disminuiría la 
probabilidad de depresión endogámica en las poblaciones de rotíferos, 
lo que provocaría a su vez que la hibridación entre poblaciones pudiese 
ser menos ventajosa de lo que en un principio pudiera esperarse. 
Además de lo anterior, rotíferos monogonontes y cladóceros presentan 
diferencias significativas a otros niveles: los rotíferos presentan un 
tamaño y unos tiempos de generación menores que los cladóceros, así 
como unas tasas de crecimiento y densidades poblacionales máximas 
mayores (Allan, 1976), lo cual les beneficia en cuanto a su capacidad 
colonizadora (Jenkins y Buikema, 1998) y podría propiciar efectos 
fundadores más fuertes que en el caso de los cladóceros, con 
implicaciones sobre efectos de la endogamia y la exogamia para las 
poblaciones de estos animales.  
Al margen de las características genéticas y reproductivas que 
convierten a los rotíferos monogonontes en general, y a B. plicatilis en 
particular, en organismos interesantes para abordar los objetivos de la 
tesis que aquí se presenta, el phylum Rotifera en su conjunto presenta 
una enorme importancia ecológica (véase por ejemplo Wallace y Smith, 
2009 para una revisión bastante reciente). Los rotíferos ocupan una gran 
diversidad de hábitats húmedos, y las especies zooplanctónicas, debido 




parte importante del zooplancton continental (Pourriot, 1965; Ruttner-
Kolisko, 1974). Estos organismos realizan una función esencial para la 
dinámica de la comunidad como intermediarios para la transferencia de 
materia y energía entre el bucle microbiano y la cadena trófica clásica, y 
como elemento estructural (Dumont, 1977; Starkweather, 2000; Wallace 
y Smith, 2009). Por todo lo expuesto hasta ahora, resulta más que 
llamativa la práctica inexistencia de información sobre los efectos de la 
endogamia y la exogamia para estos animales. No obstante, sí que 
existen estudios bastante antiguos con organismos pertenecientes a 
este phylum. Shull (1912) estudió el rotífero Hydatina senta sin el 
propósito de analizar el efecto de la endogamia sobre la eficacia 
biológica de la descendencia. Sin embargo, obtuvo resultados relevantes 
al tema. En concreto, el trabajo de este autor puso de manifiesto que la 
endogamia (a nivel de reproducción intraclonal a lo largo de sucesivas 
generaciones sexuales resultaba en una disminución de la eficacia 
biológica (“vigor”) de la descendencia. Estos resultados concuerdan con 
los de un par de estudios más realizados en la misma época para 
Hydatina senta (Shull, 1911; Whitney, 1912) en los que se observaba un 
aumento de la eficacia de la descendencia del cruce entre dos líneas 
partenogenéticas, lo que en conjunto sugeriría la generalidad de la 
aparición de cierta depresión endogámica a nivel intraclonal en el caso 
de este organismo. Tres décadas más tarde, en un trabajo de Hertel 
(1942) se estudió la depresión endogámica para el rotífero Hydatina 
senta mediante la comparación de las tasas de crecimiento poblacional 
en la generación parental y en tres generaciones descendientes 
consecutivas obtenidas por autofertilización. Los resultados fueron 
semejantes a los de los trabajos mencionados anteriormente, ya que se 
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observó una disminución de la eficacia con la endogamia, así como vigor 
híbrido cuando se cruzaron diferentes cepas endogámicas de la 
generación F3 que presentaban una baja eficacia. Un trabajo posterior 
de Birky (1967) con Asplanchna brightwelli comparó la proporción de 
clones viables para la descendencia sexual de un único clon —
autofertilización— con la de la descendencia de cruces entre clones de 
diferentes poblaciones, y no se encontraron diferencias significativas 
entre ambos tipos de descendencia. En relación con la depresión 
endogámica, en ese mismo trabajo se documentan unas observaciones 
preliminares sobre A. brightwelli según las cuales sólo eclosionaba una 
proporción baja de los huevos obtenidos mediante autofertilización, y 
los clones obtenidos a partir de esos huevos presentaban tasas de 
reproducción partenogenética altamente variables, y una baja 
supervivencia (i.e., los clones se extinguían durante la primera semana 
tras la eclosión). Este trabajo también proporcionó evidencias de purga 
de alelos deletéreos recesivos, los cuales estarían presentes en 
heterocigosis en los clones originales, tras varias generaciones de 
autofertilización. En un estudio mucho más reciente que los anteriores, 
Aparici et al. (2001) observaron que las proporciones de eclosión de 
huevos resultantes de cruces intraclonales eran menores que las de sus 
clones parentales, y se señaló a la depresión endogámica como una 
causa potencial de este resultado. Este experimento no se diseñó para 
estudiar este fenómeno, por lo que sus resultados no permiten extraer 
conclusiones sólidas en este sentido. Por último, Kotani et al. (2006) con 
el propósito de desarrollar cepas de mayor calidad para la acuicultura 
compararon diferentes rasgos biológicos entre dos cepas que mostraban 




su cruzamiento. Se observaron valores mayores o menores en los 
híbridos con respecto a las cepas parentales dependiendo del rasgo. 
Nótese que en estos estudios anteriores los niveles de comparación de 
la eficacia biológica no son los mismos que los considerados en esta 
tesis. Por ejemplo, en los casos en los que se exploran los efectos de la 
endogamia sobre la eficacia biológica no se compara la eficacia de la 
descendencia de cruces intraclonales e intraclonales dentro de una 
misma población. En el caso del trabajo de Kotani et al. (2006), dados 
sus objetivos, no se cruzó un número elevado de clones provenientes de 
distintas poblaciones, ni se estimó la eficacia para un número elevado de 
clones entre los obtenidos a partir de los cruzamientos, a lo largo del 
ciclo vital, sino que se utilizaron dos cepas parentales de procedencia 
muy alejada, las cuales que habían sido mantenidas durante más de una 
década en laboratorio. Además, las medidas biológicas se realizaron sólo 
para individuos procedentes de dos clones por cada una de las 
combinaciones de cruzamiento realizadas. Por lo tanto se trata de un 
diseño muy diferente y menos potente que el de los experimentos de 




Material y métodos 
 
Esquema general y diseño experimental 
Como ya se ha indicado en el Capítulo 1, los tres objetivos de esta tesis 
se abordan en dos bloques experimentales: El bloque experimental 1 
(BE1) que comprende los experimentos de reproducción endogámica a 
nivel intrapoblacional, correspondientes al desarrollo del primer 
objetivo, y el bloque experimental 2 que comprende los experimentos 
de reproducción entre poblaciones (BE2), relativos a los dos objetivos 
restantes. En el BE1 se determina, para dos poblaciones de rotíferos 
diferentes, la eficacia biológica de la descendencia de cruces (1) entre 
clones de una misma población y (2) entre individuos pertenecientes a 
un mismo clon. En el BE2 se determina la eficacia biológica de la 
descendencia de cruces (1) entre clones de una misma población y (2) 
entre clones de diferentes poblaciones. 
Cada bloque experimental incluye una serie de cruzamientos realizados 




entre individuos de las generaciones resultantes de los cruces 
controlados, y que se utilizaron para medir uno de los componentes de 
eficacia que más adelante se describen.  
Los cruces controlados del BE1 se realizaron en la generación parental, y 
en consecuencia este bloque experimental comprendió dos 
generaciones: (1) P, la generación parental, compuesta por clones 
obtenidos a partir de huevos diapáusicos (i.e., resultantes de la 
reproducción sexual) aislados de las poblaciones naturales; y (2) F1, la 
primera generación filial, compuesta por clones producidos mediante el 
cruzamiento de clones P en el experimento (Fig. 3.1). Los huevos 
diapáusicos producidos mediante el cruzamiento de clones P se 
denominaron huevos diapáusicos F1. Por tanto, los clones F1 son 
aquellos resultantes de la proliferación partenogenética de las hembras 
eclosionadas a partir de huevos diapáusicos F1. Los huevos diapáusicos 
F1 y los clones F1 se denominaron intraclonales o interclonales 
dependiendo del tipo de cruzamiento en el cual habían sido producidos. 
En el BE1 se cruzaron seis clones P en todas sus combinaciones posibles 
de hembras y machos, es decir, cada uno de ellos proporcionando los 
machos en unas ocasiones y las hembras en otras, lo que genera 36 
combinaciones (seis intraclonales y treinta interclonales, véase Fig. 3.1). 
Esto se repitió independientemente para las dos poblaciones, TOS y HOS 
(véase más abajo). Es decir, todos los cruces se realizaron entre clones 
provenientes de una misma población. El número medio de huevos 
diapáusicos F1 (±error típico) producidos para cada combinación fue de 
50,83 (±2,76) para TOS y 51,56 (±3,45) para HOS, siendo la suma total de 
huevos obtenidos para todas las combinaciones de cruce de 1830 para 
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TOS y 1856 para HOS. Nótese que estas cantidades están referidas a 
huevos producidos cada uno de ellos por una hembra diferente. Para la 
obtención de estos huevos fue necesario realizar hasta cuatro ensayos 
como los descritos más abajo por combinación y laguna. El límite de 
cuatro ensayos como máximo por combinación se estableció por 
razones logísticas; en principio el objetivo era obtener un mínimo de 30 
huevos por combinación y laguna, pero para algún caso no se alcanzó 
este valor tras la realización de cuatro ensayos, siendo el número 
mínimo de huevos obtenidos para una combinación de cruce de 18 























Figura 3.1. Diseño de los cruzamientos del primer bloque experimental 
(BE1). Cada huevo diapáusico obtenido proviene del cruce de dos clones 
iguales (cruces intraclonales, diagonal) o diferentes (cruces interclonales). 
Los seis clones parentales cruzados provienen de la misma población. Este 







En el BE2 se realizaron cruces controlados entre clones P 
(entrecruzamientos, EC) y entre clones P y F1 (retrocruzamientos, RC). El 
BE2 comprendió, pues, tres generaciones: (1) P, la generación parental, 
compuesta por clones obtenidos a partir de huevos diapáusicos aislados 
del campo; (2) F1, la primera generación filial, compuesta por clones 
producidos mediante el cruzamiento de clones P en el experimento; y 
(3) la generación RC, compuesta por clones resultantes del cruzamiento 
de clones P y F1 (Fig. 3.2, Tabla 3.1). Los huevos diapáusicos producidos 
mediante el cruzamiento de clones P se denominaron huevos 
diapáusicos F1, y los producidos mediante el cruzamiento de clones P y 
F1 se denominaron huevos diapáusicos RC. Por tanto, los clones F1 
provienen de la proliferación partenogenética a partir de las hembras 
eclosionadas de huevos diapáusicos F1, y los clones RC de la 
proliferación partenogenética a partir de las hembras eclosionadas de 
huevos diapáusicos RC. Los clones F1 se utilizaron con dos fines: (1) 
estimar los componentes de eficacia; y (2) producir individuos para el 
experimento de RC. 
En el BE2, una población (TOS, véase más abajo) se considera como 
residente y tres poblaciones (HOS, TUR o CHI) se toman como fuentes 
alternativas de inmigrantes. Este recurso permite que las dimensiones 
de este bloque experimental sean abordables. Los EC son de dos tipos 
(Fig. 3.2, Tabla 3.1): cuatro son intrapoblacionales (machos y hembras 
proporcionados por clones diferentes de la misma laguna, para cada una 
de las cuatro lagunas) y seis son interpoblacionales (la población TOS 
combinada con cada una de las tres restantes y alternando el sexo 
proporcionado por cada población). Para cada una de estas diez 
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combinaciones, la F1 producida para estimar los componentes de 
eficacia se obtuvo para 40 réplicas que no implican repetición de ningún 
clon en los cruces, mientras que para estimar la proporción de 
fertilización parental se obtuvieron 36-42 réplicas). A los huevos F1 
utilizados para obtener clones F1 para realizar medidas de eficacia sobre 
ellos hay que añadir una producción de huevos F1 orientada a obtener 
clones F1 para los RC.  
El BE2 implicó RCs que se llevaron a cabo cruzando la F1 —excepto la 
resultante de cruces “inmigrante x inmigrante” — con clones P de la 
población residente (TOS), y no con las otras poblaciones (Fig. 3.2, Tabla 
3.1). Esto se hizo así, porque cabe suponer que en las poblaciones 
naturales los inmigrantes son poco frecuentes, de manera que el 
cruzamiento de la F1 interpoblacional (poco frecuente también) con un 
clon inmigrante es muy poco probable. Este esquema de cruces implica 
siete combinaciones F1 x P, que combinado con los dos sexos de los 
individuos que puede proporcionar cada clon resulta en un total de 14 
combinaciones analizadas. Para cada una de ellas, se realizaron 16-20 










Figura 3.2. Diseño de los cruzamientos en el segundo bloque experimental 
(BE2). En el experimento EC cada huevo diapáusico F1 obtenido procede del 
cruce de dos clones diferentes, provenientes de la misma —cruces 
intrapoblacionales— o de diferentes —cruces interpoblacionales— 
poblaciones. En el experimento RC cada huevo diapáusico RC procede del 
cruce de dos clones diferentes: un clon F1 —excepto clones F1 
descendientes de los cruces inmigrante x inmigrante— cruzado con un clon 
proveniente de la población residente. 
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Tabla 3.1. Combinaciones de entrecruzamientos (EC) y retrocruzamientos (RC) 
realizadas en los experimentos del BE2. En los cruces, el primer acrónimo se 
refiere a la población (o descendencia retrocruzada) que proporciona las 
hembras. Si el acrónimo no se encuentra entre paréntesis, los clones 
correspondientes se aislaron en el campo, mientras que los términos entre 
paréntesis se refieren a clones F1. Las pruebas comparativas se indican 
mediante diferentes letras, y los grupos comparados mediante diferentes 
números. Nótese que los EC “inmigrante x inmigrante” no se incluyeron en los 













EC  RC  
Cruce Pruebas   Cruce Pruebas 
TOS x TOS a(1), b(1), c(1)  TOS x (TOS x TOS) d(1), e(1), f(1) 
TOS x HOS a(2)  (TOS x TOS) x TOS d(1), e(1), f(1) 
HOS x TOS a(2)  TOS x (HOS x TOS) d(2) 
HOS x HOS   TOS x (TOS x HOS) d(2) 
TOS x TUR b(2)  (HOS x TOS) x TOS d(2) 
TUR x TOS b(2)  (TOS x HOS) x TOS d(2) 
TUR x TUR   TOS x (TUR x TOS) e(2) 
TOS x CHI c(2)  TOS x (TOS x TUR) e(2) 
CHI x TOS c(2)  (TUR x TOS) x TOS e(2) 
CHI x CHI   (TOS x TUR) x TOS e(2) 
   TOS x (CHI x TOS) f(2) 
   TOS x (TOS x CHI) f(2) 
   (CHI x TOS) x TOS f(2) 




Poblaciones fuente  
Para obtener los clones con los que realizar los experimentos de 
cruzamiento se muestrearon cuatro poblaciones naturales de 
Brachionus plicatilis de charcas y lagunas salobres localizadas en la parte 
oriental de la península ibérica (Fig. 3.3). Estas poblaciones fueron: la 
Poza Sur de Torreblanca (TOS), en el Parque Natural del Prat de 
Cabanes—Torreblanca (Castellón); Hondo Sur (HOS) en el Parque 
Natural de El Hondo de Elche (Alicante); el Estany d’en Túries (TUR) en el 
Parque Natural dels Aiguamolls de l’Empordà (Girona); y la Salada de 
Chiprana (CHI), perteneciente al complejo lagunar de las Saladas de 
Chiprana, situado en la Cuenca del Ebro (Zaragoza). TOS, TUR y HOS son 
lagunas costeras, y CHI es una laguna de interior. Para los experimentos 
de reproducción entre poblaciones (BE2) se utilizaron poblaciones de 
rotíferos de todas ellas, mientras que las pruebas de reproducción 
endogámica a nivel poblacional (BE1) se realizaron independientemente 
con poblaciones de dos de estas lagunas (TOS y HOS). Se decidió utilizar 
TOS y HOS porque se trata de poblaciones accesibles, bien conocidas, y 
cuyos hábitats presentan una marcada diferencia de tamaño. TOS es una 
pequeña charca estacional de aproximadamente 0,01 km2 (Gómez, 
1996), mientras que HOS es una laguna semipermanente que ocupa un 
área media de 0,20 km2 (López, 1983). El tamaño poblacional podría 
afectar a los efectos de la endogamia sobre la eficacia biológica de la 
descendencia (Ellstrand y Elam, 1993), y parece razonable pensar que 
ese tamaño esté correlacionado con el tamaño del hábitat. La selección 
de las dos lagunas restantes se debió a que, aunque están menos 
estudiadas, se disponía de diversos datos acerca de las poblaciones de B. 
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plicatilis que las habitan, como por ejemplo estimaciones de su 
diferenciación genética interpoblacional, ya que todas ellas habían sido 
incluidas con anterioridad en estudios filogeográficos y genético-
poblacionales (Campillo, 2009; Gómez et al., 2002a). Tal como se ha 
indicado anteriormente, TOS se consideró como una población residente 
en el BE2, mientras que las tres restantes se trataron alternativamente 
como poblaciones fuente de inmigrantes (véase más abajo). Las 
distancias genéticas entre TOS y el resto de poblaciones se muestran en 





Figura 3.3.  Localización de las lagunas muestreadas (fotos aéreas 
modificadas a partir de Google Earth; coordenadas a partir de (Campillo, 
2009)). 
Hondo Sur (HOS)  
38°10ʼ04ʼʼN, 0°43ʼ34ʼʼW
Poza Sur (TOS)  
40°08ʼ42ʼʼN, 0°10ʼ03ʼʼE
Chiprana (CHI)                       
41°14ʼ22ʼʼN, 0°10ʼ57ʼʼW
Estany  d’En Túries (TUR)                    













Tabla 3.2. Valores estimados de Fst y ɸST entre TOS y cada una de poblaciones 
utilizadas en el BE2 como fuente de inmigrantes. Los valores de FST se basan en 
siete loci de microsatélites y se calcularon utilizando Genetix 4.05 (Belkhir et al., 
2004), a partir de datos provenientes de Campillo (2009) y datos brutos 
utilizados en Gómez et al. (2002a), proporcionados por A. Gómez. Los valores 
de ɸST se basan en secuencias del gen de la subunidad I de la citocromo oxidasa 
(Campillo, 2009).    
 
Establecimiento de clones parentales: (1) eclosión de huevos 
diapáusicos obtenidos del campo 
En todos los casos, para iniciar los experimentos los rotíferos 
(generación P) se obtuvieron mediante la eclosión de huevos 
diapáusicos aislados a partir de muestras de sedimento superficial de las 
lagunas. En estudios previos ya se habían detectado bancos de huevos 
diapáusicos de B. plicatilis en el sedimento de estas lagunas (García-
Roger et al., 2005; Gómez y Carvalho, 2000; Ortells et al., 2000). 
Mediante el muestreo de los bancos de huevos diapáusicos, la toma de 
muestras no depende de la presencia temporal de la población activa en 
la columna de agua, y permite capturar la diversidad genética de la 
población natural, evitando que esta se vea afectada por la erosión 
clonal que típicamente se produce en las poblaciones activas a lo largo 
de la estación de crecimiento (Gómez y Carvalho, 2000; Ortells et al., 
Par de poblaciones  FST   ɸST 
TOS - HOS  0,20   0,47 
TOS - TUR  0,23   0,67 
TOS - CHI   0,51    0,71 
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2006). Las muestras se almacenaron en oscuridad a 4°C durante al 
menos un mes para asegurar la finalización del periodo de diapausa 
obligado (Hagiwara y Hino, 1989; Martínez-Ruiz y García-Roger, 2015). 
Los huevos se extrajeron del sedimento mediante la técnica por 
flotación en sacarosa descrita por Gómez y Carvalho (2000), con 
pequeñas modificaciones (García-Roger et al., 2005). Para ello, se 
resuspendieron 10 g de sedimento (peso húmedo) en 45 mL de solución 
de sacarosa 1,75 M, utilizando tubos de centrífuga de 50 mL de 
capacidad. Tras agitar los tubos para resuspender el sedimento, éstos se 
centrifugaron a 4oC durante 5 min a 12,6 rcf. Seguidamente, el 
sobrenadante se decantó sobre un filtro de Nytal de 30 µm que retiene 
los huevos diapáusicos además de otros materiales, y se lavó el filtro 
sobre una placa Petri. Los huevos se aislaron bajo un esteromicroscopio 
utilizando una placa de recuento de zooplancton tipo Bogorov. Se 
seleccionaron aquellos huevos diapáusicos que por su morfología 
pudieran pertenecer a B. plicatilis (García-Roger et al., 2005) y se 
aislaron individualmente en placas multipocillo (Nunc™), con 150 µL de 
agua marina artificial (Instant Ocean®, Aquarium Systems) a 6 g/L de 
salinidad. Las placas se incubaron a 25oC bajo iluminación constante 
(150-170 µmol quanta m2/s). Se ha probado que estas condiciones son 
adecuadas para para inducir la eclosión de los huevos diapáusicos en las 
poblaciones de estudio (García-Roger et al., 2005; Gómez et al., 2002b; 
Ortells, 2002). Durante 14 días se comprobó diariamente si se había 
producido la eclosión de cada huevo. El medio se renovó cada dos días 
para prevenir el crecimiento de hongos y bacterias sobre los huevos 
(García-Roger et al., 2005). Cuando un huevo eclosionaba, se añadían al 




dejaron proliferar partenogenéticamente para obtener un cultivo clonal 
a partir de cada una de ellas. El cultivo así establecido se fue 
transfiriendo a volúmenes cada vez mayores. Para el BE1, una vez que 
los cultivos alcanzaron una densidad mínima de 100 individuos/mL, se 
comenzó con una rutina de mantenimiento en régimen de cultivo 
semicontinuo, que consistió en la sustitución diaria de 
aproximadamente un cuarto de cultivo (rotíferos incluidos) por medio 
de cultivo fresco (tasa de dilución aprox. 0,29 día—1). Para el BE2, la tasa 
de renovación semanal de los cultivos semicontinuos fue 
aproximadamente 1,39 semana—1. La utilización de una pauta de 
alimentación diferente en el BE1 y el BE2 obedeció a las diferencias en el 
diseño de los cruzamientos de cada bloque experimental (véase Figs. 3.1 
y 3.2). Más abajo se describen las condiciones generales de cultivo.  
Establecimiento de clones parentales: (2) identificación específica y 
selección de clones 
La especie estudiada, B. plicatilis, es una especie taxonómicamente bien 
definida que pertenece al complejo de especies crípticas denominado B. 
plicatilis (Ciros-Pérez et al., 2001; Gómez et al., 2002b). Esta especie 
coexiste con otras especies del complejo en lagunas de la península 
ibérica (Gómez et al., 2002b), y en consecuencia se requiere una 
adecuada y cuidadosa identificación taxonómica de los clones fundados 
a partir de huevos diapáusicos obtenidos en la naturaleza. La 
identificación a nivel de especie se llevó a cabo en base a criterios 
morfológicos en aquellas especies cripticas del complejo que así lo 
permiten (Ciros-Pérez et al., 2001). Para la distinción entre B. plicatilis y 
B. manjavacas, que son virtualmente idénticas en morfología, se 
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recurrió a métodos moleculares (Fontaneto et al., 2007). En el caso del 
BE1, la identificación se realizó mediante un análisis de restricción de un 
fragmento del gen mitocondrial de la subunidad I de la citocromo 
oxidasa (COI). El procedimiento fue el que se describe en Campillo et al. 
(2005), con pequeñas modificaciones. Este análisis consiste básicamente 
en, una vez extraído el ADN del rotífero, realizar la amplificación de un 
fragmento del gen mitocondrial COI, y posteriormente digerir el 
producto de dicha amplificación con dos enzimas de restricción, KpnI y 
PvuII, de manera independiente. Dado que la especie B. plicatilis posee 
un sitio de restricción exclusivo para KpnI, y B. manjavacas para PvuII, la 
observación de los productos del análisis de restricción mediante 
electroforesis permite asignar los clones analizados a una u otra especie. 
Se trata, pues, de una doble prueba. La extracción del ADN del rotífero 
se realizó utilizando Chelex al 6% (Instagene® Matrix, Laboratorios 
BioRad), una resina que forma quelatos con diversos componentes 
celulares, pero no con los ácidos nucleicos, los cuales quedan en 
disolución acuosa. Para cada clon, se transfirieron cinco hembras 
neonatas en ayunas a 50 µL de Chelex. La mezcla se mantuvo durante 20 
min a 56oC, posteriormente se sometió a 100oC durante 10 minutos para 
liberar el ADN, y finalmente se enfrió a 4oC durante al menos 30 min. Las 
muestras se centrifugaron para que el Chelex quedase en la parte 
inferior y el ADN extraído disuelto en el sobrenadante, listo para ser 
utilizado para la PCR del fragmento del gen COI. La PCR se realizó en un 
volumen final de 50 µL con 3 µL de ADN, tampón (NH4)2SO4 1X, 2 mM de 
MgCl2, 0,2 mM de cada desoxinucleótido, 2,5 pmol de cada cebador y 
0,3 U de Taq polimerasa. Los cebadores utilizados fueron los universales 




ATA AAG ATA TTG G 3') y HCO (5' TAA ACT TCA GGG TGA CCA AAA AAT 
CA 3'). La amplificación se llevó a cabo en un termociclador 
(Mastercycler®, Eppendorf) aplicando el siguiente patrón de ciclos de 
temperatura: 3 min a 94oC; y 40 ciclos de 30 s a 94oC, 1 min a 48oC y 1 
min a 72oC. Se incluyó un paso final de 7 min a 72oC tras estos ciclos. Las 
digestiones con KpnI y PvuII se realizaron entonces utilizando, para cada 
clon y cada una de estas dos enzimas, un volumen final de 20 µL, que 
contenía 3 µL de producto de PCR, 5 U de la enzima de restricción y 1X 
de tampón. Estas mezclas se incubaron a 37oC durante al menos una 
hora. Los productos de la digestión enzimática se separaron mediante 
una electroforesis estándar en gel de agarosa al 1,5% p/v en tampón TBE 
1X. Los geles se tiñeron con bromuro de etidio (0,1 µg/mL) y se 
expusieron a luz ultravioleta, en un transiluminador, para poder 
visualizar directamente los fragmentos de ADN.  
El elevado número de clones aislados en la naturaleza necesarios para el 
BE2 hizo necesario el uso de métodos moleculares más eficientes para la 
identificación de los especímenes. En concreto, se empleó una 
amplificación por PCR del marcador microsatélite Bp1 (Gómez et al., 
1998), el cual amplifica específicamente para B. plicatilis (Gómez et al., 
2002a). De esta manera, tan sólo con la extracción de ADN del rotífero y 
una PCR fue posible identificar clones pertenecientes a la especie B. 
plicatilis. El procedimiento de extracción de ADN fue idéntico al 
empleado en BE1. La PCR se llevó a cabo en un volumen final de 10 µL 
con 2 µL de ADN, tampón (NH4)2SO4 1X, 2 mM de MgCl2, 0,2 mM de cada 
desoxinucleótido, 2,5 pmol de cada cebador y 0,15 U de Taq polimerasa. 
Los cebadores utilizados fueron Bp1bF (5’-CATCAACAAAGACCTGCTCG-
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3’) y Bp1bR (5’-CATGCCGTTAAACATCTGC-3’). La amplificación se llevó a 
cabo en un termociclador (Mastercycler®, Eppendorf) aplicando el 
siguiente patrón de ciclos de temperatura: 3 min a 94oC, 30 ciclos de 40 
s a 94oC, 30 s a 58oC , y 30 s a 70oC, y un paso final de extensión de 5 min 
a 72oC. A diferencia del procedimiento utilizado para el BE1, en este caso 
no se trata de una doble prueba; en consecuencia, para los clones para 
los que no se produjo amplificación cabían dos posibilidades: (1) que no 
pertenecieran a la especie B. plicatilis, o (2) que la amplificación hubiera 
fallado. En cualquier caso, solo se seleccionaron para el experimento los 
clones con prueba positiva. 
Dado que B. manjavacas está presente en HOS (Gómez et al., 2007), 
todos los clones provenientes de esta laguna fueron identificados 
molecularmente. B. manjavacas nunca ha sido detectado en las otras 
tres lagunas, por lo que en estos casos se amplificó una muestra de 50 
clones, con el fin de confirmar la ausencia de esta especie en dichas 
lagunas. 
Cuando se estableció un número de clones superior al requerido para 
iniciar los experimentos, se seleccionaron los que proliferaban 
rápidamente y con altos niveles de reproducción sexual. Por un lado, el 
crecimiento rápido implica que estos clones son los que hubieran 
dominado en la laguna en estas condiciones; además, estos criterios de 
selección son convenientes a efectos prácticos en los experimentos. 
Aunque no se comprobó el parentesco de los clones con los que se 
iniciaron los experimentos, hay que tener en cuenta que éstos 




huevos diapáusicos de las lagunas muestreadas. Al ser estos huevos 
producidos sexualmente, cada clon es único, pues lógicamente hay 
variabilidad genética en las poblaciones estudiadas. Además, cabe 
señalar, que el banco de huevos no parece alejarse de las proporciones 
de Hardy-Weinberg (Gómez et al., 2002a).  
Condiciones de cultivo de rotíferos 
Para su proliferación partenogenética en cultivos de mantenimiento o 
experimentales, los rotíferos se cultivaron en agua marina artificial 
(Instant Ocean®, Aquarium Systems) a 12 g/L de salinidad bajo 
iluminación constante (PAR: aproximadamente 35 µmol quanta m2/s). 
Los cultivos se realizaron a 18oC, excepto en el caso de los clones de TOS 
en el BE1, que se mantuvieron a 20oC. Las temperaturas se 
seleccionaron porque, según observaciones preliminares, en ellas las 
proporciones de fertilización en los cruces eran altas. Los volúmenes de 
cultivo de mantenimiento fueron 100 mL (dos réplicas por clon) en el 
BE1 y 20 mL en el BE2. 
Como alimento, se proporcionó la microalga Tetraselmis suecica. Esta 
microalga se cultivó también en agua marina artificial (Instant Ocean®, 
Aquarium Systems) a 12 g/L de salinidad, enriquecida con f/2 (Guillard y 
Ryther, 1962), a 18oC y bajo iluminación constante (PAR: 
aproximadamente 35 µmol quanta m2/s). Para los cultivos de 
mantenimiento de clones, fundación de clones P inclusive, se 
proporcionó alimento vivo. La concentración de las algas utilizada fue 
500.000 células/mL, lo cual supone un exceso de alimento para la 
especie de estudio (Serra, 1987). Por contra, en los cultivos en los que se 
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determinaron los componentes de eficacia se utilizaron como alimento 
microalgas congeladas, lo que permitió que el alimento proporcionado a 
los rotíferos en cada bloque experimental procediera de un mismo stock 
de microalgas, y por lo tanto que su calidad fuera la misma. 
Para la producción de las microalgas congeladas, cuando el cultivo de 
éstas alcanzó una densidad suficiente para proporcionar el alimento 
necesario estimado para todos los cultivos del bloque experimental, se 
procedió a la concentración de las algas mediante centrifugación a 893 
rcf durante 5 min. La densidad resultante en el concentrado se estimó 
mediante un recuento bajo el microscopio óptico, utilizando una cámara 
Fuchs-Rosenthal. Tras la centrifugación, la densidad algal en el 
concentrado se ajustó a 15 x 106 células/mL. Este concentrado se 
distribuyó en viales Eppendorf®, que se almacenaron a – 80°C hasta el 
momento en que fue necesaria su utilización, cuando se descongelaron 
a temperatura ambiente.  
Cruces controlados       
La realización de cruces controlados requiere disponer de hembras 
sexuales productoras de machos, de las que se obtendrán éstos, y de 
hembras sexuales jóvenes, cuyos gametos son susceptibles de ser 
fecundados (véase ciclo biológico, descrito en el Recuadro 2.2). La 
producción de este tipo de hembras, en el caso de Brachionus, es 
dependiente de la densidad poblacional (e.g. Carmona et al., 1993; 
Gilbert, 1963; , 2003; Snell et al., 2006; Stelzer y Snell, 2003), por lo que 
los cruces controlados (BE1 y BE2) requieren el establecimiento de 




utilizaron repetidamente seis clones P, el procedimiento de alimentación 
de estos clones hubo de ajustarse para mantener una densidad 
poblacional alta y aproximadamente constante en el momento de la 
dilución diaria (véase más arriba el apartado "Establecimiento de clones 
parentales"). Por el contrario, el BE2 implica la utilización de múltiples 
clones una única vez, y el esfuerzo se dirigió a la sincronización de la alta 
densidad en varios clones P. Esto conlleva cierta dificultad dado que el 
efecto de la densidad sobre la reproducción sexual es bastante variable 
entre clones (Aparici et al., 2001; Carmona et al., 2009). 
En los cruces controlados se utilizaron machos y hembras vírgenes 
recién nacidos. Esto es necesario para poder controlar la paternidad, y 
además porque: (1) la fertilidad de los machos disminuye a partir de las 
ocho horas de edad (Snell y Childress, 1987); (2) los machos seleccionan 
hembras jóvenes para aparearse (Gómez y Serra, 1996); y (3) la 
fertilización de los gametos declina en las hembras de edad mayor que 
cuatro horas (Snell y Childress, 1987). El procedimiento consistió en 
revisar regularmente los cultivos de mantenimiento hasta observar que 
había un número elevado de hembras sexuales. Las hembras de B. 
plicatilis acarrean los huevos adheridos a su cuerpo, y la morfología de 
los huevos permite identificar las hembras sexuales, ya que acarrean 
huevos que darán lugar a machos (huevos de pequeño tamaño) o 
diapáusicos (grandes, muy opacos, con pared gruesa y una característica 
cámara clara en uno de los lados) (Carmona et al., 1995). Cuando el 
cultivo estaba en sazón, se extrajeron alícuotas de aproximadamente 8 
mL. Estas alícuotas se agitaron para provocar que los huevos se 
desprendiesen del cuerpo de sus madres (Gómez y Serra, 1996). De 
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entre los huevos desprendidos, se recogieron aquellos huevos para los 
que se observó movimiento ciliar embrionario, lo que indica un estado 
avanzado de desarrollo, el cual suele completarse en este estado en 
menos de 4 ó 5 horas (observación personal). Por su diferencia de talla, 
pueden identificarse huevos que darán machos y huevos subitáneos que 
darán hembras, estos últimos de tamaño mayor que los primeros. Para 
que tuviera lugar la reproducción entre machos y hembras de los clones 
de interés, se transfirieron huevos con embriones de macho del clon 
paterno y huevos con embriones de hembra del clon materno a pocillos 
de una placa multipocillo (Iwaki brand, Asahi Techno Glass); cada uno de 
estos pocillos constituye lo que se llamará un ensayo. En el BE1 para 
cada ensayo se transfirieron 100 huevos del clon paterno y 100 del clon 
materno a 1 mL de medio de cultivo en un pocillo. En el BE2, tanto el 
número de huevos utilizados como el volumen de cultivo se redujeron a 
la mitad. Esta diferencia se debe a que en el BE1 se deseaba maximizar 
el número de huevos diapáusicos obtenidos con cada ensayo (cada uno 
de estos huevos se utilizaba como réplica para medir los componentes 
de eficacia de la F1 descendiente de una combinación de cruce 
determinada), pero no así en el BE2 (sólo se utilizaba un huevo de cada 
ensayo para la medida de componentes de eficacia en la descendencia), 
por lo que fue factible esta reducción del esfuerzo experimental para el 
BE2 (véanse Figs. 3.1 y 3.2). No obstante, en ambos casos el reducido 
volumen utilizado facilita el encuentro entre machos y hembras, pero 
aún así los individuos pueden nadar libremente, dado su pequeño 
tamaño (Ciros-Pérez et al., 2001). En cada ensayo, los machos y las 
hembras se mantuvieron juntos durante 24 horas para que se produjese 




un macho de B. plicatilis). Tras este periodo, las hembras fueron aisladas 
individualmente en pocillos de placas multipocillo (Nunc™) con 150 µL 
de medio de cultivo. Dado que no es posible conocer si una hembra 
neonata es sexual o asexual, no es posible controlar el número de 
hembras sexuales en un ensayo. Este número solo es conocido una vez 
que la hembra alcanza la madurez reproductiva y se observa el tipo de 
huevos o de descendientes que produce. Lógicamente, esta dificultad 
causa que el número de hembras sexuales varíe en cada ensayo. Así, 
pasados 2-3 días desde el ensayo, las hembras se clasificaron según el 
tipo de huevo y descendencia que habían producido como: (1) hembras 
asexuales (productoras de descendientes hembras); (2) hembras 
sexuales no fertilizadas (productoras de descendientes machos); o (3) 
hembras sexuales fertilizadas (productoras de huevos diapáusicos). 
Algunas de estas últimas hembras produjeron varios huevos. 
 
 
Figura 3.4. Imagen obtenida mediante microscopía 
electrónica de la cópula entre una hembra sexual y un 
macho de B. plicatilis. A partir de Ricci y Melone (1998). 
 




Condiciones para la eclosión de huevos diapáusicos producidos en los 
experimentos 
La eclosión de los huevos diapáusicos F1 y RC se indujo como mínimo un 
mes tras el momento de su producción, dado que esto maximiza la 
proporción de eclosión, y hace que ésta se produzca de manera bastante 
sincrónica (Hagiwara y Hino, 1989). Los huevos se almacenaron en 
oscuridad a 4oC (García-Roger et al., 2005) en agua marina artificial a 60 
g/L de salinidad. Las condiciones de eclosión de los huevos diapáusicos 
fueron las descritas anteriormente para el caso de los huevos 
diapáusicos provenientes del campo, excepto que la salinidad fue 12 g/L 
y se utilizó como alimento algas congeladas (véase apartado 
"Condiciones de cultivo de rotíferos"). Esta salinidad se impuso porque 
son las condiciones de cultivo de los clones P, F1 y RC, y no se quiso 
cambiar de condiciones a las hembras eclosionadas a partir de los 
huevos diapáusicos, ya que los componentes de eficacia se iban a 
determinar inmediatamente. 
Los clones F1 empleados en el experimento RC (BE2) se fundaron a 
partir de huevos diapáusicos F1 y se mantuvieron siguiendo el 
procedimiento descrito anteriormente para los clones P. 
Seguimiento de las generaciones F1 y RC para determinar los 
componentes de eficacia 
Los huevos diapáusicos F1 y RC se pusieron en las condiciones descritas 
más arriba para inducir su eclosión. Tras ello, se observaron cada 12 h 




una vez a la semana durante el periodo de inducción de la eclosión. Si 
hubo eclosión, la neonata se transfirió a un volumen de 30 mL de medio 
de cultivo y se permitió la proliferación partenogenética de ésta y sus 
descendientes durante siete días, de manera que produjese un clon. 
Durante este periodo, en caso de que se indujera la reproducción sexual 
en el cultivo, pudieron producirse cruzamientos entre los machos y las 
hembras del clon (cruces espontáneos no controlados) y en 
consecuencia huevos diapáusicos. Tras este periodo se fijó el cultivo 
clonal añadiendo 150 µL de una solución de lugol al 4%, para facilitar el 
recuento posterior de los rotíferos. 
Componentes de eficacia y análisis de los datos 
A partir de los datos obtenidos en los experimentos descritos más arriba 
para el BE1 y el BE2 se obtuvieron las siguientes medidas (véase Fig. 
3.5): 
PF: proporción de fertilización, definida como la proporción de hembras 
sexuales productoras de huevos diapáusicos. 
PEH: Proporción de eclosión de los huevos diapáusicos; un huevo se 
consideró eclosionado cuando la neonata emergió completamente del 
huevo y pudo nadar libremente. 
VC: Viabilidad clonal; un clon se consideró viable si al menos una hembra 
estaba viva al séptimo día de cultivo; para cada combinación de cruce, la 
viabilidad clonal se calculó como la proporción de huevos diapáusicos 
eclosionados que dio lugar a un cultivo clonal viable. 
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R: Tasa neta de crecimiento inicial; se calculó para cada clon viable 
utilizando la ecuación Nt= N0 R
t, donde Nt es el número de hembras al 
séptimo día de cultivo (t= 7) y N0= 1; R se considera un parámetro 
descriptivo aunque el crecimiento del clon no fuera exponencial; de 
hecho, el crecimiento estuvo afectado por al menos un factor denso-
dependiente, en concreto por la inducción de la reproducción sexual. 
CPM: Proporción de clones productores de machos; se calculó para cada 
combinación de cruce como la proporción de clones viables en cuyos 
cultivos se observaron machos. 
CPHD: Proporción de clones productores de huevos diapáusicos; se 
calculó para cada combinación de cruce como la proporción de clones 




Figura 3.5. Esquema de las medidas estimadas en cada una de las fases de los 
experimentos de cruzamiento y crecimiento de las generaciones 




El rasgo CPM indica si la reproducción sexual se induce durante el 
periodo de siete días, y el rasgo CPHD indica además si el apareamiento 
tiene éxito en ese mismo periodo. En el BE2 no se calculó el rasgo CPHD, 
ya que el número de clones que llegaron a producir huevos diapáusicos 
durante el experimento fue extremadamente bajo. Mientras que para 
los rasgos PF, PEH, VC, CPM y CPHD, se obtuvo una única medida por 
combinación de cruce, para el rasgo R se obtuvieron varios valores (uno 
por clon dentro de cada réplica de cruce). Adicionalmente, se calculó el 
componente compuesto de eficacia “número de hembras producidas 
por huevo diapáusico incubado” (HHD). El valor de este parámetro se 
tomó como 0 si un huevo diapáusico no eclosionaba, o si un clon no 
resultaba viable al séptimo día. El parámetro integra los componentes 
de eficacia PEH, VC y R, e indica el efecto global del cruzamiento a lo 
largo del ciclo vital. Como la variable HHD es una combinación de otras, 
realizar una prueba sobre ella no sería independiente, por lo que no fue 
analizada estadísticamente. 
Para el análisis estadístico de los datos de las medidas PF, PEH, VC, CPM 
y CPHD, que representan datos binarios (p.e., un huevo eclosiona o no 
eclosiona, y cada caso individual actúa como una réplica) se aplicaron 
modelos lineales generalizados, con una distribución binomial, y con la 
función logit como función vínculo. La significación se basó en una 
prueba Chi-cuadrado. En el caso de la tasa de crecimiento R (variable 
real, no negativa), generalmente los datos no se ajustaban a una 
distribución normal, o bien no se cumplía la homogeneidad de las 
varianzas de los distintos grupos, por lo que se aplicaron ANOVAs 
robustos. A continuación se indican las pruebas empleadas para el 
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análisis de la R en cada caso, así como otras particularidades y análisis 
específicos para cada bloque. 
En el BE1 el diseño para un modelo lineal general subyacente es 
xijk = µ + Mi + Fj + (M x F)ij + εijk, 
donde xijk es el valor de la respuesta —es decir, la medida 
convenientemente transformada— correspondiente a en la réplica k del 
cruce entre en clon parental macho i y el clon parental hembra j, µ es el 
valor medio de xijk en las condiciones experimentales, Mi es el efecto del 
clon parental macho, Fj es el efecto del clon parental hembra, (M x F)ij es 
el efecto de la interacción entre los dos clones parentales, y εijk es un 
término de error. Por lo tanto, el modelo permite estimar si hay efectos 
significativos del clon parental hembra, del clon parental macho y de la 
interacción entre ambos. Utilizando este modelo, se exploró si existía 
depresión endogámica para cada una de las respuestas y poblaciones, 
observando si el efecto de la interacción entre los clones parentales era 
significativo. Cuando la interacción entre los clones parentales resultó 
significativa, se inspeccionaron los 36 coeficientes de interacción (M x 
F)ij, para ver si los coeficientes (M x F)ii (cruces intraclonales) tendían a 
ser menores que los coeficientes (M x F) i j≠i (cruces interclonales). El test 
robusto utilizado para analizar los efectos sobre el componente de 
eficacia R fue una generalización del test de Welch para 2 factores 
(García-Pérez, 2005). Además de lo anterior, como análisis adicional, se 
exploró si existían diferencias globales entre los cruces o descendencia 




medias robusto planificado a priori, utilizando una generalización del 
método de Yuen (García-Pérez, 2005).  
Como ya se ha indicado más arriba, la reproducción sexual en 
Brachionus es dependiente de la densidad poblacional. En consecuencia, 
el nivel de reproducción sexual en la F1 podría estar correlacionado con 
la tasa de crecimiento poblacional R, ya que ésta constituye un indicador 
de la densidad alcanzada en los cultivos de los clones F1. Para corregir 
un posible efecto de la densidad poblacional en los cultivos sobre los 
niveles de reproducción sexual, se utilizó el siguiente procedimiento: (1) 
Se realizaron para cada población y para cada tipo de cruce (intra- e 
interclonal) regresiones robustas (García-Pérez, 2005; Quinn y Keough, 
2002) del logaritmo de R (variable independiente) sobre el logaritmo del 
número de machos producidos por clon F1, o el logaritmo del número 
de huevos diapáusicos producidos por clon F1 (variables dependientes). 
Se sumó 1 a las variables dependientes previamente a su transformación 
logarítmica, ya que en algunos casos su valor era 0. Obsérvese que la 
producción de machos y huevos diapáusicos, aunque se relacionen 
respectivamente con la proporción de clones productores de machos o 
de huevos diapáusicos, no son las mismas medidas. En el caso de los 
huevos diapáusicos se obtuvieron resultados no significativos, y esta 
variable se descartó a efectos de ser corregida. (2) Se utilizaron los 
coeficientes de la regresión para corregir el efecto de la densidad sobre 
el logaritmo del número de machos producidos por clon F1. Tras realizar 
esta corrección, se aplicó un ANOVA robusto de una vía (una 
generalización robusta del test de Welch (García-Pérez, 2005; Quinn y 
Keough, 2002) con el tipo de cruce como factor de clasificación. 
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En el BE2, el modelo utilizado partió del supuesto de que la respuesta 
(medidas PF, PEH, VC, R y CPM) podía explicarse por el tipo de cruce. 
Para el EC, productor de la F1, las dos combinaciones de cruce 
interpoblacionales (“clon paterno inmigrante x clon materno residente” 
y “clon materno inmigrante x clon paterno residente") se compararon 
con el cruce intrapoblacional de la población residente. En los análisis 
estadísticos no se utilizó el cruce intrapoblacional de la población 
inmigrante para que las comparaciones fueran consistentes en las dos 
generaciones analizadas —i.e., F1 y RC— manteniendo la consideración 
de TOS como población residente. Para el RC, se compararon las cuatro 
combinaciones de cruce “híbrido-residente” con las dos combinaciones 
de cruce “residente-residente” (Tabla 3.1). El análisis se aplicó por 
separado para las tres poblaciones inmigrantes. En el caso de la tasa de 
crecimiento R, el ANOVA robusto de una vía aplicado fue una 
generalización robusta del test de Box (García-Pérez, 2005).  
Adicionalmente, para la F1 y la RC de las tres comparaciones 
interpoblacionales del BE2, se analizó estadísticamente si existían 
asimetrías dependientes del sexo en el caso de la proporción de 
fertilización del BE2. Para ello se aplicó una prueba Chi-cuadrado a una 
tabla de contingencia 2 x 2 (columnas: “hembras sexuales fertilizadas” y 
“hembras sexuales no fertilizadas”; filas: “la población paterna es la 
inmigrante” y “la población materna es la inmigrante”).  
Tanto en el BE1 como en BE2 se utilizaron pruebas bidireccionales para 
todos los análisis estadísticos, ya que es difícil predecir el sentido de los 
efectos de la endogamia y de la reproducción interpoblacional, debido a 




2002; Lynch, 1991). Los análisis se realizaron con el paquete estadístico 
R v. 2.7.2 (R Development Core Team, 2008); en el caso de los tests 










I. Experimentos de reproducción endogámica a 
nivel poblacional 
La Fig. 4.1 muestra los principales resultados de los cruces intraclonales 
(fuertemente endogámicos) e interclonales realizados separadamente 
con clones de dos poblaciones (TOS y HOS). En esa figura se muestran 
los coeficientes de la interacción debida a la combinación de clones 
(desviación respecto a lo esperado por los promedios del clon paterno y 
el clon materno) para los distintos parámetros medidos en los 
experimentos de reproducción. A continuación se describen estos 
resultados para los parámetros agrupados según la tendencia que 
mostraron.  
Evidencias de depresión endogámica significativa. Cuando se estudió la 
dinámica de los clones resultantes de los cruces, se observó que en la 




proporción de eclosión de los huevos F1 (PEH), la tasa de crecimiento R, 
y la proporción de clones productores de machos (CPM). En ambas 
poblaciones, el efecto de la interacción de los clones parentales fue 
significativo para los componentes de eficacia PEH, R y CPM con una 
tendencia a presentar coeficientes negativos en los cruces intraclonales 
(Fig. 4.1). En concordancia con esto, el valor medio de estos 
componentes de eficacia fue significativamente mayor para la 
descendencia interclonal que para la intraclonal, tanto para TOS como 
para HOS (Fig. 4.2). En cuanto a la proporción de eclosión de los huevos 
diapáusicos F1, la diferencia entre cruces intraclonales e interclonales 
fue mayor en TOS (17%) que en HOS (8,2%). Para la proporción de 
clones productores de machos se observó la misma tendencia. La 
diferencia entre clones F1 de origen intra e interclonal fue del 27% y del 
10% para TOS y HOS respectivamente. En contraposición, el efecto 
negativo de la endogamia sobre R fue mayor en HOS (diferencia entre 
ambos tipos de clones F1= 0,56) que en TOS (diferencia= 0,23). Como se 
ha indicado ya en varias ocasiones la reproducción sexual en Brachionus 
depende de la densidad poblacional (Carmona et al., 1993; Gilbert, 
1963; Gilbert, 2003; Snell et al., 2006; Stelzer y Snell, 2003; véase 
Capítulo 2). En consecuencia, la menor proporción de clones 
productores de machos observada en los cruces intraclonales, en 
comparación con los interclonales, podría estar reflejando, en lugar de 
un efecto de depresión endogámica sobre este componente de eficacia, 
la correlación entre dicha proporción y las menores densidades 
alcanzadas por los clones intraclonales tras los siete días de crecimiento. 
Los resultados del análisis realizado en el Capítulo 3 para corregir este 
posible efecto de la densidad, mostraron que el logaritmo del número 
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de machos producidos (corregido por la densidad) era menor en los 
clones F1 descendientes de cruces intraclonales, que en los 
descendientes de cruces interclonales, tanto para TOS como para HOS 
(P-valor< 0,001 para ambas poblaciones). Este resultado confirma el 
efecto detectado para la proporción de clones productores de machos.  
Depresión endogámica significativa dependiendo de la población. Los 
resultados obtenidos para la viabilidad de los clones F1 (VC) variaron 
entre poblaciones. Por lo que a TOS respecta, no se observó depresión 
endogámica: la interacción entre los clones parentales no tuvo un efecto 
significativo sobre este componente de eficacia, y los coeficientes de 
interacción no tendieron a ser negativos para los cruces intraclonales 
(Fig. 4.1, VC). La Figura 4.2 muestra unos valores medios de viabilidad 
similares para ambos tipos de descendencia en el caso de TOS. Por el 
contrario, se encontró depresión endogámica en el caso de HOS. La 
interacción entre los clones parentales tuvo un efecto significativo sobre 
la viabilidad, y los coeficientes de interacción fueron negativos para los 
cruces intraclonales, excepto en un caso (Fig. 4.1). De acuerdo con estos 
resultados, la viabilidad fue un 20% menor para los clones F1 de origen 
intraclonal que para los de origen interclonal, siendo esta diferencia 








Figura 4.1. Coeficiente de interacción (MxF)ij para cada uno de los 36 
cruces clonales. Se indica en cada gráfico el P-valor exacto que indica la 
significación estadística de la interacción. Barras negras: cruces 
intraclonales. Barras grises: cruces interclonales. PF: proporción de 
fertilización; PEH: proporción de eclosión de los huevos F1; VC: viabilidad de 
los clones F1; R: tasa de crecimiento neta de los clones viables F1; CPM: 
proporción de clones productores de machos; CPHD: proporción de clones 
productores de huevos diapáusicos. Las flechas que aparecen en el gráfico 
de R para TOS señalan los coeficientes de interacción para dos cruces 
intraclonales cuyos valores fueron muy bajos. Los valores de los coeficientes 
de interacción no pudieron calcularse para la CPHD en el caso de HOS, dado 
que para algunas de las 36 combinaciones de cruce ningún clon 
descendiente produjo machos. 















Figura 4.2. Media (± error estándar) de las respuestas medidas para la 
descendencia intra e interclonal de  las poblaciones de rotíferos de la Poza 
Sur (TOS) y El Hondo Sur (HOS). Para cada gráfico se indica el P-valor que 
indica la significación del efecto del tipo de cruce. Barras negras: cruces 
intraclonales. Barras grises: cruces interclonales. Abreviaturas como en la 
Figura 4.1. 
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Ausencia de evidencias de depresión endogámica. En contraposición con 
los resultados para los anteriores componentes de eficacia, no se 
detectaron evidencias de depresión endogámica para la proporción de 
clones productores de huevos diapáusicos (CPHD)  en ninguna de las dos 
poblaciones. La combinación de clones parentales tuvo un efecto 
interactivo significativo en el caso de TOS, pero no se vio una tendencia 
clara de los cruces intraclonales a presentar coeficientes de interacción 
bajos (Fig. 4.1, CPHD). De acuerdo con ello, no se observó un efecto 
global significativo del tipo de cruce (intra- vs interclonal; Fig. 4.2) en 
ninguna población. No obstante, en el caso de TOS hubo una tendencia 
hacia una menor proporción de clones productores de huevos 
diapáusicos para los cruces intraclonales (Figs. 4.1 y 4.2), aunque dicha 
tendencia no resultó significativa. 
Tendencia global a lo largo del ciclo. Las diferencias entre las dos 
poblaciones estudiadas —en concreto los resultados para la viabilidad 
clonal— pueden verse “compensadas” si se analiza conjuntamente la 
eficacia para varios componentes de eficacia. Es destacable el hecho de 
que si se combinan los efectos sobre la viabilidad y la proporción de 
eclosión de los huevos diapáusicos F1 (es decir, si se multiplican los 
valores de ambos componentes de eficacia), se obtienen unos 
resultados muy parecidos para TOS y HOS. En concreto, la proporción de 
huevos diapáusicos F1 que eclosionaron y dieron lugar a clones F1 
viables tras un cruce intraclonal fue del 33% para TOS y del 30% para 
HOS; en el caso de los huevos provenientes de cruces interclonales, este 
porcentaje fue del 47% para ambas poblaciones. El patrón de depresión 




concordancia con los resultados para el componente compuesto de 
eficacia “número de hembras producidas por huevo diapáusico 
incubado” (Fig. 4.3). 
 
Proporción de fertilización parental. Los resultados obtenidos para la 
proporción de fertilización muestran que ésta no se ajusta a un patrón 
de evitación de la endogamia en la generación parental (P). Aunque la 
combinación de clones parentales interacciona significativamente sobre 
este parámetro, los valores de los coeficientes correspondientes a los 
cruces intraclonales no tendieron a ser los más negativos (Fig. 4.1, PF). 
En consistencia con este resultado, la proporción de fertilización 
 
Figura 4.3. Valor medio del componente compuesto de eficacia, para 
cruces intra— e interclonales. Las barras verticales representan los 
intervalos de confianza al 95%. Círculo negro: población TOS; círculo blanco: 
población HOS.  
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parental global fue similar para cruces intra- e interclonales tanto para 
TOS como para HOS (Fig. 4.2). 
II. Experimentos de reproducción entre 
poblaciones 
A continuación se describen los resultados obtenidos en los 
experimentos de reproducción entre poblaciones, agrupando los 
parámetros —i.e. medidas de eficacia— según la tendencia que 
mostraron. Los resultados para las generaciones F1 y RC se resumen en 
las Figs. 4.4 y 4.5, respectivamente. Los resultados referentes a las 
asimetrías dependientes del sexo en las proporciones de fertilización se 
presentan en la Tabla 4.1 para ambas generaciones. La Fig. 4.4 compara 
los valores medios de cada componente de eficacia para (1) la F1 de los 
cruces entre individuos de la población residente y (2) la F1 de los cruces 
entre individuos de dicha población con cada una de las tres poblaciones 
inmigrantes de manera independiente. Adicionalmente, se muestran los 
valores medios para la F1 de los cruces entre individuos inmigrantes, 
para observar si el valor de eficacia de la F1 interpoblacional es superior 
o inferior al valor de eficacia de ambas poblaciones parentales —
residente e inmigrante— lo cual se consideraría evidencia de vigor 
híbrido o depresión exogámica, respectivamente. De forma similar, la 
Fig. 4.5 compara los valores medios de las diferentes medidas de eficacia 
para (1) la descendencia RC de los cruces donde interviene la F1 
intrapoblacional residente, y (2) la descendencia RC donde interviene la 
F1 interpoblacional. En este caso no se realizaron cruzamientos RC 




individuos inmigrantes (véase capítulo 3), por lo que las Figs. 4.4 y 4.5 no 
son completamente equivalentes.  
Generación F1 
Evidencias de vigor híbrido y depresión exogámica. Cuando se ensayaron 
cruces entre clones distintos de la misma y de otra población, en la 
generación F1 se encontró un efecto significativo del tipo de cruce 
(“residente x residente” vs “residente x inmigrante”) para diversos 
componentes de eficacia, para las tres comparaciones entre poblaciones 
(TOS-HOS, TOS-TUR y TOS-CHI). En concreto, el tipo de cruce afectó a la 
proporción de eclosión de los huevos diapáusicos y a la tasa de 
crecimiento neta inicial de los clones viables (R) en los tres casos, y a la 
proporción de clones productores de machos en dos de los casos. La 
exogamia tuvo un efecto positivo sobre la proporción de eclosión de los 
huevos diapáusicos. Este efecto constituye una evidencia de vigor 
híbrido para las comparaciones TOS-HOS y TOS-CHI (Fig. 4.4, PEH; los 
datos brutos pueden consultarse en la Tabla A.3 del Apéndice), ya que la 
proporción de eclosión fue significativamente más alta en los cruces 
interpoblacionales que en ambos tipos de cruce intrapoblacional (es 
decir, “residente x residente” e “inmigrante x inmigrante”), y éste es el 
criterio adoptado para considerar que existe vigor híbrido, o al contrario, 
depresión exogámica, para esta generación. En el caso de la 
comparación TOS-TUR, la proporción de eclosión de los huevos 
producidos en cruces interpoblacionales fue significativamente mayor 
que la de los producidos en cruces intrapoblacionales de la población 
residente, pero fue muy similar a la proporción de eclosión de la 
descendencia de cruces entre inmigrantes. 
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La descendencia de cruces interpoblacionales presentó valores de R 
significativamente menores que la descendencia de cruces entre 
residentes en las tres comparaciones entre poblaciones (Fig. 4.4, R). 
Asimismo, la descendencia interpoblacional también presentó valores 
de R menores que la descendencia inmigrante, excepto en el caso de CHI 
como fuente de inmigrantes (Fig. 4.4). 
Ausencia de evidencias de vigor híbrido o depresión exogámica. No se 
observaron diferencias significativas en cuanto a la viabilidad clonal 
entre cruces “residente x residente” y “residente x inmigrante”, para 
ninguna de las tres comparaciones entre poblaciones, ni tendencia que 
sugiera vigor híbrido o depresión exogámica (Fig. 4.4; VC). En cuanto a la 
proporción de clones viables productores de machos, ésta fue menor 
para la descendencia interpoblacional que para la descendencia de 
cruces entre residentes. Este efecto fue significativo cuando CHI y HOS 
actuaron como poblaciones fuente de inmigrantes (Fig. 4.4; CPM). Sin 
embargo, la proporción de clones productores de machos de la 
descendencia interpoblacional siempre presentó valores intermedios a 
los la descendencia de los cruces intrapoblacionales inmigrantes y 
residentes. 
Tendencia global a lo largo del ciclo. A pesar de los diferentes resultados 
obtenidos para los diversos componentes de eficacia, los cruces 
interpoblacionales produjeron un mayor número de hembras por huevo 
diapáusico incubado que ambos tipos de cruce intrapoblacional 
(“residente x residente” e “inmigrante x inmigrante”; Fig. 4.4, HHD), 




caso la descendencia de los cruces interpoblacionales presentó valores 
inferiores que la descendencia de los cruces entre inmigrantes. En 
 
Figura 4.4. Valores medios para la respuesta en el experimento F1, para 
cruces intra- e interpoblacionales. Las barras verticales representan los 
intervalos de confianza al 95%. Diferencias significativas entre los cruces 
interpoblacionales (“residente x inmigrante”) y el cruce intrapoblacional 
(residente x residente): *= P-valor < 0,05; **= P-valor < 0,01. El código de 
color indica la población inmigrante cruzada con la residente (cruces 
interpoblacionales) o la población a la que corresponden los cruces 
intrapoblacionales, en cada caso. Se han promediado los valores para las 
dos combinaciones de cruce interpoblacionales. HHD: número de hembras 
producidas por huevo diapáusico incubado; resto de abreviaturas como en 
Fig. 4.1.
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resumen, se observó una tendencia global hacia la existencia de vigor 
híbrido, excepto cuando TUR actuó como población fuente de 
inmigrantes. Es interesante destacar que se observó una relación entre 
los valores obtenidos para el componente compuesto de eficacia y la 
distancia genética entre las poblaciones cruzadas. En concreto, la 
eficacia de la F1 aumentaba a medida que lo hacía la distancia genética, 
tanto si esta distancia se había calculado mediante marcadores 
mitocondriales como mediante microsatélites. 
Proporción de fertilización parental. Los resultados para la proporción de 
fertilización parental variaron dependiendo de la población fuente de 
inmigrantes. Para los cruces interpoblacionales TOS-CHI, la proporción 
de fertilización media fue mayor que la de los cruces intrapoblacionales, 
tanto entre inmigrantes como entre residentes (Fig. 4.4, PF). Por otro 
lado, cuando HOS o TUR se utilizaron como poblaciones inmigrantes, los 
cruces interpoblacionales presentaron valores de fertilización media más 
bajos que los cruces “residente x residente”. Sin embargo, dichos valores 
fueron mayores que los de los cruces “inmigrante x inmigrante”. Por 
último, para las comparaciones TOS-TUR y TOS-CHI, se encontraron 
asimetrías significativas en la proporción de fertilización, dependiendo 
de si el clon inmigrante actuaba como clon paterno o materno (Tabla 
4.1).  
Generación RC 
Efecto significativo del tipo de cruzamiento. En la generación RC, el tipo 
de cruce tuvo un efecto significativo sobre la proporción de eclosión de 




es decir, todos los componentes de eficacia relacionados con la fase 
asexual del ciclo vital del rotífero— para al menos una de las tres 
comparaciones “residente-residente” vs “híbrido-residente” (Fig. 4.5; 
PEH, VC y R; en la Tabla A.4 del Apéndice se incluyen los datos brutos). 
Para cada uno de estos componentes se observó la misma tendencia, 
independientemente de la población inmigrante considerada. Sin 
embargo, no se aprecia la misma tendencia —aumento o disminución— 
para estos componentes de eficacia que resultaron significativos. La 
proporción de eclosión de los huevos diapáusicos fue menor para los 
retrocruzamientos con híbridos (Fig. 4.5, PEH), mientras que para la 
viabilidad clonal y la tasa de crecimiento R de los clones RC viables se 
observó el patrón opuesto (Fig. 4.5, VC y R). 
Ausencia de evidencias de un efecto significativo del tipo de cruzamiento. 
En cuanto a la proporción de clones viables productores de machos, la 
cual se relaciona con la fase sexual del ciclo vital, no se hallaron 
diferencias significativas entre los clones RC producidos en cruces 
“residente-residente” e “híbrido-residente” (Fig. 4.5, CPM).  
Tendencia global a lo largo del ciclo. El componente compuesto de 
eficacia (Fig. 4.5, HHD) muestra una tendencia global hacia valores 
mayores en los retrocruzamientos donde intervinieron híbridos en dos 
de las tres comparaciones entre poblaciones, mientras que en un caso 
(TOS-CHI) los valores para la descendencia de los cruces “residente-
residente” e “híbrido-residente” son muy semejantes. A diferencia de la 
generación F1, en la generación resultante de los retrocruzamientos no 
se observó una relación entre el componente compuesto de eficacia y la 
distancia genética entre las poblaciones cruzadas. 
                                              Resultados 
95 
 
Proporción de fertilización parental. No se obtuvieron resultados 
significativos para la proporción de fertilización RC (Fig. 4.5, PF). Sin 
embargo, el análisis de la dependencia del éxito de la fertilización entre 
híbridos y residentes dependiendo del sexo proporcionado por cada tipo 
de clon reveló que existían asimetrías significativas (Tabla 4.1) cuando 
HOS y TUR actuaban como población inmigrante. 
 
Tabla 4.1. Asimetrías dependientes del sexo para la proporción de 
fertilización en los cruces entre poblaciones. La tabla muestra los porcentajes 
de fertilización parental para las generaciones F1 y RC y los P-valores 
correspondientes a los tests Chi-cuadrado realizados. 














TOS-HOS F1 74,7 % 69,7 % 0,057 
 RC 91,6 % 84,8 % <0,001 
TOS-TUR F1 73,3 % 82,5 % <0,001 
 RC 88,1 % 84,0 % 0,009 
TOS-CHI F1 92,6 % 87,7 % 0,002 
 RC 85,6 % 85,5 % 0,951 
a. Para la F1, los clones utilizados como inmigrantes se recolectaron del 
campo; para la RC, “inmigrante” se refiere a clones F1 producidos en los 








Figura 4.5. Valores medios para la respuesta en el experimento RC, para 
cruces “residente-residente” e “híbrido-residente”. Las barras verticales 
representan los intervalos de confianza al 95%. Diferencias significativas 
entre los cruces “residente-residente” e “híbrido-residente”: *= P-valor < 
0,05; **= P-valor < 0,01. El código de color indica la población inmigrante 
que participa en los cruces “híbrido-residente” en cada comparación. HHD: 
número de hembras producidas por huevo diapáusico incubado; resto de 






Cómo ocurre la diferenciación poblacional y cómo surgen nuevas 
especies en los invertebrados con elevada capacidad dispersiva 
constituyen cuestiones evolutivas cruciales (e.g. Bohonak y Jenkins, 
2003; De Meester et al., 2002; Okamura y Freeland, 2002). La aplicación 
de los análisis con marcadores moleculares a estudios con invertebrados 
acuáticos está mostrando niveles de riqueza de especies y de 
divergencia poblacional previamente inadvertidos (e.g. Campillo et al., 
2009; De Meester et al., 2002; Knowlton, 1993). En el caso de los 
invertebrados acuáticos con alta capacidad dispersiva, conocer el 
destino de los inmigrantes que llegan a una población tiene una gran 
importancia para comprender cómo, tras su fundación, las poblaciones 
mantienen sus diferencias genéticas o acumulan variación. Los rotíferos 
han tenido éxito en su diversificación para ocupar un amplio rango de 
nichos ecológicos, a pesar de estar mayoritariamente constreñidos a 
vivir en charcas y lagos. Se ha documentado diferenciación 
intraespecífica en rotíferos, en ocasiones asociada con la adaptación 
local (Campillo et al., 2009; Campillo et al., 2011). La diferenciación 
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poblacional en rotíferos, un paso probablemente necesario para la 
especiación, podría estar promovida o frenada dependiendo de los 
efectos que tenga el cruzamiento interpoblacional sobre la eficacia 
biológica. Sin embargo, y a pesar de su relevancia, los datos sobre estos 
efectos son extremadamente escasos para el zooplancton continental, y 
en particular para los rotíferos (Birky, 1967; Kotani et al., 2006). A su vez, 
los efectos del cruzamiento poblacional están relacionados con los 
efectos de la endogamia dentro de las poblaciones que se cruzan, los 
cuales también han sido escasamente estudiados en este grupo. El 
trabajo que se presenta en esta tesis aporta datos relevantes sobre estas 
cuestiones para una especie modelo en estudios con zooplancton 
continental de muy diversa índole, el rotífero monogononte B. plicatilis. 
En este trabajo se ha analizado la eficacia biológica de la descendencia 
de cruces entre individuos con un mayor o menor grado de parentesco. 
La primera parte del estudio ha puesto de manifiesto que la depresión 
endogámica a nivel intraclonal afecta a B. plicatilis, lo cual se ha 
observado aquí para individuos procedentes de dos poblaciones 
naturales de manera independiente. Por otro lado, la segunda parte del 
estudio ha revelado que la depresión exogámica probablemente no 
constituye una barrera significativa para el flujo génico efectivo entre 
poblaciones de B. plicatilis, sino que más bien podría ser una fuerza 
favorecedora de éste. Los efectos de la endogamia y la exogamia 
detectados podrían afectar al nivel de flujo génico entre poblaciones de 
estos animales bajo ciertos escenarios. En consecuencia, tales efectos 
tendrían relevancia para la evolución y la estructuración de la diversidad 
intraespecífica para el caso de los rotíferos monogonontes.  
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Depresión endogámica intraclonal y efectos potenciales sobre el flujo 
génico  
Dado el modo de reproducción partenogenético cíclico de los rotíferos 
monogonontes (véase Capítulo 2), sus poblaciones en la columna de 
agua se pueden equiparar a un conjunto de clones, en el que los clones 
se reproducen sexualmente para dar lugar a huevos de diapausa, 
algunos de los cuales eclosionarán en la siguiente estación de 
crecimiento. La reproducción sexual intraclonal es posible pues en 
poblaciones naturales y la frecuencia de estos apareamientos dependerá 
de diversos factores, como por ejemplo la existencia o no de 
mecanismos de apareamiento preferencial —positivo o negativo— entre 
organismos del mismo clon, o la existencia de una baja variabilidad 
clonal en las poblaciones que fuerce la endogamia —i.e., endogamia por 
deriva. Este último escenario podría presentarse durante cuellos de 
botella poblacionales, o durante el evento fundador de una nueva 
población. La existencia de reproducción sexual intraclonal en las 
poblaciones naturales de estos organismos —aunque se limitase a 
determinadas circunstancias— dota de relevancia al análisis de los 
efectos de este tipo de cruzamientos sobre su descendencia.  
Los experimentos de reproducción endogámica a nivel poblacional de 
esta tesis representan el primer estudio sobre los efectos de la 
endogamia dentro del phylum Rotifera que analiza a fondo la eficacia 
biológica paso a paso a lo largo del ciclo vital completo de estos 
animales. Los resultados de estos experimentos muestran que la 
depresión endogámica afecta a varios componentes de eficacia del ciclo 
vital de B. plicatilis. Estos resultados proporcionan una evidencia clara 
Capítulo 5 
100 
del efecto negativo de la endogamia en los componentes de eficacia 
asociados a la fase asexual del ciclo vital. En las dos poblaciones 
estudiadas, se ha hallado depresión endogámica para la proporción de 
huevos diapáusicos F1 que dan lugar a clones viables (i.e., el producto de 
la proporción de eclosión de los huevos F1 y la viabilidad de los clones 
F1) y para la tasa de crecimiento de los clones F1. Estos hallazgos 
concuerdan con los efectos negativos de la endogamia apuntados en 
estudios previos con rotíferos (Birky, 1967; Hertel, 1942; Shull, 1912). En 
contraposición con estos resultados para la fase asexual, los resultados 
para la fase sexual del ciclo vital son menos claros. Existen evidencias de 
depresión endogámica en la producción de machos tanto para TOS 
como para HOS, tal como se observa a partir de los resultados obtenidos 
para los parámetros relacionados con la producción de machos, incluso 
cuando se corrigió el efecto de la densidad del cultivo sobre dicha 
producción. Sin embargo, no se halló en ninguna de las dos poblaciones 
un efecto de la endogamia sobre la proporción de clones capaces de 
producir huevos diapáusicos a través de la reproducción intraclonal. La 
ausencia de evidencias de depresión endogámica para la proporción de 
clones capaces de producir huevos diapáusicos podría ser resultado de 
una potencia estadística baja, ya que según nuestro diseño experimental 
el tamaño muestral decrece con los sucesivos pasos del ciclo vital 
analizados. Alternativamente, la mayoría de efectos deletéreos podrían 
expresarse durante el proceso de desarrollo embrionario de los huevos 
diapáusicos y durante la proliferación partenogenética de las primeras 
generaciones, dado que en estas fases se hallan implicadas numerosas 
funciones génicas.  
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Tal y como se desprende de lo anterior, es común observar diferencias 
en cuanto a la presencia o magnitud de la depresión endogámica según 
la fase del ciclo vital. Asimismo, también es frecuente observar 
diferencias dependiendo del tipo de rasgo objeto de estudio (véase el 
Capítulo 2). Los resultados para los rasgos del ciclo vital que se han 
estudiado en esta tesis pueden compararse con los obtenidos para una 
serie de rasgos morfológicos en un estudio sobre el efecto de la 
endogamia en el grado de asimetría fluctuante (K. Grubbs, A.M. 
Tortajada y M. Serra, datos no publicados). La asimetría fluctuante (i.e., 
la desviación con respecto a la simetría de un carácter bilateral) surge 
como consecuencia de inestabilidad en el desarrollo (Cuervo, 2000) y se 
ve incrementada por factores estresantes. El aumento de homocigosis 
en un individuo que lleva asociado la endogamia se ha propuesto como 
uno de estos factores, aunque la existencia de esta relación entre 
asimetría y endogamia no está del todo clara (Özener y Graham, 2014). 
Grubbs et al. utilizaron en su estudio individuos resultantes de los 
cruzamientos realizados en esta tesis para la población de TOS y no 
encontraron un efecto significativo en el sentido esperado, una mayor 
endogamia no resultó en mayor asimetría de los rasgos estudiados. La 
comparación entre estos resultados para medidas morfológicas y los 
obtenidos para los componentes de eficacia del ciclo vital en esta tesis, 
da pues indicios de que la depresión endogámica afecta más 
intensamente a los segundos que a los primeros. Esto concuerda con los 
resultados del metaanálisis llevado a cabo por De Rose y Roff (1999) 
para diferentes taxones animales, en el que estimaron que, para un 
coeficiente de endogamia F= 0,25 (apareamiento entre hermanos) la 
disminución media de los valores para los componentes del ciclo vital y 
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para los rasgos morfológicos fue aproximadamente del 11,8% y de 2,2%, 
respectivamente. Estos autores atribuyeron estos resultados a las 
diferencias en la arquitectura genética para cada tipo de rasgo.  
Por lo que respecta a los cladóceros, otro grupo zooplanctónico de 
partenogenéticos cíclicos, estudios previos realizados con varias 
especies del género Daphnia revelaron que la depresión endogámica 
afecta a componentes de eficacia del ciclo vital (De Meester, 1993; 
Deng, 1997; Deng y Lynch, 1997; Haag et al., 2002; Innes, 1989), aunque 
no existen evidencias consistentes acerca del efecto de la endogamia 
sobre la fase sexual del ciclo vital (Haag et al., 2002; Innes y Dunbrack, 
1993). Por lo tanto, existen ciertas similitudes cualitativas en los efectos 
de la endogamia en el zooplancton continental que se reproduce por 
partenogenésis cíclica. Sin embargo, a diferencia de los resultados en 
poblaciones de rotíferos, en poblaciones del cladócero Daphnia se han 
hallado evidencias a favor de la existencia de un mecanismo que 
disminuye la probabilidad de reproducción sexual intraclonal (De 
Meester y Vanoverbeke, 1999). Éste consiste en un desacoplamiento en 
la producción de machos y hembras sexuales dentro de un mismo clon. 
El ciclo vital de los rotíferos no facilita tal separación, dado que el 
destino de una hembra sexual de rotífero (producir machos, o 
alternativamente producir huevos diapáusicos) está determinado por el 
hecho de que ésta sea inseminada o no cuando es joven, y por tanto por 
la densidad de machos en la población. Por otro lado, nuestros 
resultados sugieren la ausencia de una evitación de la reproducción 
intraclonal en B. plicatilis, ya que no hubo diferencias entre la 
proporción de fertilización para los cruces intraclonales e interclonales. 
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Consistentemente, los resultados de los experimentos de aislamiento 
reproductivo realizados por Gómez y Serra (1995) y Suatoni et al. (2006) 
con el complejo de especies B. plicatilis no revelan un patrón de 
discriminación por parte del macho entre hembras coespecíficas 
pertenecientes al mismo o a diferente clon. 
En contraposición con los resultados obtenidos para cladóceros, la 
depresión endogámica observada en nuestro estudio podría ser 
inesperada ya que los machos de rotífero son haploides, por lo que se 
espera una purga de mutaciones deletéreas recesivas a través de ellos 
(Werren, 1993). Cabe recordar que la presencia de ese tipo de 
mutaciones parece ser la causa principal de la depresión endogámica 
que se ha observado en muchos casos (Charlesworth y Willis, 2009, 
véase Capítulo 2). Los trabajos con otros taxones haplodiploides —
principalmente insectos— han mostrado resultados tanto a favor 
(Brückner, 1978; Henter, 2003) como en contra (King y King, 1995; Peer 
y Taborsky, 2005) de la existencia de depresión endogámica. Para estos 
grupos parece existir una tendencia general hacia la existencia de 
depresión endogámica en taxones haplodiploides, pero con una menor 
intensidad que en el caso de los diploides (revisado en Henter, 2003). 
Puede haber diferentes explicaciones para la purga ineficiente por 
haploidía en los rotíferos. En primer lugar, los machos de los rotíferos 
son funcionalmente simples y tienen una vida corta en comparación con 
las hembras (Wallace et al., 2006). Por tanto, sería de esperar que los 
machos no expresasen una gran proporción de sus genes; tales genes no 
estarían entonces expuestos a la selección natural. En este sentido, hay 
que destacar que muchos de los componentes de eficacia medidos en el 
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presente trabajo no son rasgos que ocurran en los machos (por ejemplo 
la tasa de crecimiento R), aunque en dichos componentes de eficacia 
están sin duda implicados procesos fisiológicos fundamentales. En 
segundo lugar, incluso en el caso de rasgos mostrados por ambos sexos, 
los alelos deletéreos podrían mantenerse mediante diversos 
mecanismos. Por ejemplo, el fenotipo de los machos podría verse 
afectado por el ambiente materno (i.e., por efectos maternos, Birky, 
1967; Gribble et al., 2014). Henter (2003) sugirió otras posibilidades, 
como (1) un control genético diferente para el rasgo en cuestión para 
cada sexo, (2) que la reducción en la eficacia biológica se debiese a la 
pérdida bajo endogamia de heterocigotos sobredominantes o (3) una 
selección negativa débil para el rasgo en la naturaleza. La última 
posibilidad parece improbable para el caso estudiado aquí, dado el tipo 
y la intensidad de los efectos de la endogamia que se han hallado. En 
cuanto al segundo argumento apuntado por Henter (2003) podría 
ampliarse al caso en que la reducción de la eficacia biológica se debiese 
a efectos epistáticos, ya que ésta puede ser una de las causas de la 
manifestación de depresión endogámica (Lynch, 1991). En tercer lugar, 
la depresión endogámica observada podría ser el equilibrio resultante 
entre la purga en los machos haploides y una alta acumulación de 
mutaciones deletéreas durante las generaciones asexuales. 
Si la depresión endogámica estuviese causada por la presencia de alelos 
deletéreos recesivos en homocigosis, se esperaría que las poblaciones 
sujetas a una endogamia regular purgasen su lastre genético, porque el 
nivel de homocigosis aumentaría, y los alelos deletéreos recesivos 
quedarían expuestos a la selección natural (Charlesworth y 
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Charlesworth, 1987; Henter, 2003; Lande y Schemske, 1985; Thornhill, 
1993). De nuevo, la depresión endogámica que se ha detectado en esta 
tesis revela que tal mecanismo no ha operado en nuestras poblaciones 
de rotíferos. En poblaciones naturales de rotíferos bien establecidas, la 
endogamia debida a un apareamiento no aleatorio debe ser 
extremadamente rara, tal como sugirieron Gómez et al. (2002a), tras 
hallar equilibrio de Hardy-Weinberg en un estudio con microsatélites 
realizado con las poblaciones de rotíferos estudiadas aquí. 
Posteriormente, mediante el análisis de un número mayor de 
microsatélites Campillo et al. (2009) confirmaron las observaciones de 
Gómez et al. (2002a). La mayoría de poblaciones de rotíferos son de 
tamaño grande, incluso cuando estas poblaciones atraviesan un periodo 
de diapausa. Por ejemplo, la densidad media de huevos diapáusicos 
viables en la capa superficial del sedimento (0-2 cm de profundidad) de 
TOS y HOS se encuentra alrededor de 20 huevos/cm3 (García-Roger et 
al., 2006), lo cual supone enormes abundancias poblacionales incluso en 
una charca de pequeño tamaño. Los datos sobre eclosión de estos 
huevos y de diversidad clonal en las poblaciones de rotíferos son 
coherentes con que estas altas abundancias se correspondan con 
tamaños poblacionales efectivos elevados (Gómez et al., 2002a). En 
consecuencia, las altas abundancias de las poblaciones de rotíferos 
dificultarían una purga eficiente de alelos deletéreos recesivos a través 
de la endogamia por deriva, dado que este tipo de endogamia también 
sería altamente improbable a la vista de tales abundancias. Los 
resultados similares que se han encontrado para las poblaciones TOS y 
HOS resultan sorprendentes debido a las diferencias en depresión 
endogámica que se esperarían en base a sus diferencias en cuanto al 
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tamaño del hábitat —tomado éste como una indicación del tamaño 
poblacional— y a la inversión en reproducción sexual. En comparación 
con TOS, HOS es una población que habita una charca mayor, y tiende a 
mostrar una menor inversión en reproducción sexual y una menor 
densidad de huevos diapáusicos en el sedimento (García-Roger et al., 
2006). Se ha observado que la depresión endogámica en el género 
Daphnia disminuye con el nivel de inversión en sexo (Cáceres et al., 
2009). Por otro lado, se espera que la depresión endogámica para 
poblaciones pequeñas sea menor, ya que la purga habría sido más 
efectiva que en poblaciones más grandes. De acuerdo con esto, sería 
esperable que la depresión endogámica fuese menor en TOS que en 
HOS. Una posible explicación para nuestros resultados sería que en HOS 
la baja inversión en reproducción sexual condujese a cuellos de botella 
durante la fase latente de la población, lo cual implicaría menores 
tamaños poblacionales efectivos y una purga de mutaciones deletéreas 
más eficaz al principio de la siguiente estación de crecimiento. 
Como se acaba de indicar, la endogamia por deriva no sería importante 
en poblaciones de rotíferos bien establecidas debido a los tamaños 
poblacionales y de diversidad clonal típicamente elevados que éstas 
suelen presentar (Gómez et al., 2002a; Gómez y Carvalho, 2000). Esta 
idea cobra más fuerza si se considera el efecto demográfico que ejerce la 
presencia del banco de huevos diapáusicos en el sedimento para las 
poblaciones de estos organismos (García-Roger, 2006; Montero-Pau, 
2012). Sin embargo, la endogamia por deriva podría ocurrir durante el 
período de colonización de un nuevo hábitat si en el evento fundador de 
la población participasen pocos individuos, tal como establece la 
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Hipótesis de la monopolización (véase el Capítulo 1). Existen datos 
genéticos que apoyan que las poblaciones de rotíferos y cladóceros son 
fundadas por pocos clones (Gómez et al., 2002a; Haag et al., 2005; 
Louette et al., 2007). Si esto es así, la ventaja numérica del primer clon 
que llegara sería parcialmente reducida por la depresión endogámica 
tras la reproducción sexual, debido a la mayor eficacia de la 
descendencia entre el primer clon colonizador y clones inmigrantes 
posteriores en comparación con la descendencia intraclonal del primer 
colonizador (i.e., vigor híbrido). Louette et al. (2007), utilizando 
aloenzimas como marcadores genéticos, observaron que, para 
poblaciones de Daphnia de reciente creación, la frecuencia de los alelos 
inicialmente raros aumentó durante los tres primeros años desde la 
fundación. Posteriormente, con la ayuda de microsatélites —marcadores 
de mayor resolución que los aloenzimas— Ortells et al. (2014), 
detectaron un alelo nuevo a baja frecuencia en el banco de huevos de 
una de estas charcas durante dicho periodo (i.e., tras el primer episodio 
de reproducción sexual, cuando se espera que aparezcan los efectos de 
la endogamia). En la misma línea que estos resultados, en un estudio 
con poblaciones distintas a las estudiadas en estos trabajos, Ortells et al. 
(2012) observaron el establecimiento de inmigrantes secundarios 
durante los primeros años de colonización por Daphnia magna de dos 
charcas recién restauradas. Además, experimentos de recolonización 
con una metapoblación de cladóceros, en los cuales se utilizaron varias 
charcas con poblaciones altamente endogámicas que se suponía estaban 
localmente adaptadas, han mostrado efectos de vigor híbrido (Ebert et 
al., 2002). Haag et al. (2005; 2006) hallaron que este vigor híbrido —
junto con otros factores consecuencia de los efectos fundadores 
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inherentes a la dinámica metapoblacional— parece influir en los 
cambios temporales en la diversidad y estructura genético-
poblacionales. En contraste con estos descubrimientos, Gómez et al. 
(2002a) calcularon valores para el índice de fijación Fst para poblaciones 
de B. plicatilis en la península ibérica compatibles con la fundación de 
dichas poblaciones a partir de un único clon. Esto podría deberse a que 
la depresión endogámica hubiese sido purgada tras la fundación de la 
población y antes de que llegasen nuevos inmigrantes, lo cual implicaría 
que, inesperadamente, la tasa de inmigración fuese relativamente baja.  
En resumen, los experimentos de reproducción endogámica a nivel 
poblacional de esta tesis muestran que la depresión endogámica puede 
afectar a los rotíferos. Estos resultados proporcionan datos acerca de un 
fenómeno pobremente estudiado en rotíferos en comparación con otros 
taxones con una ecología genética similar (e.g., cladóceros). Los 
resultados sugieren la ausencia de una purga eficiente de genes 
deletéreos recesivos en poblaciones de rotíferos ya establecidas, a pesar 
de la haplodiploidía de estos organismos. Como la endogamia puede ser 
importante en el momento de la fundación de una población de 
rotíferos, cuando es probable que ocurra reproducción sexual 
intraclonal, nuestros resultados plantean interrogantes acerca de los 
procesos que ocurren durante esa fundación, lo que es relevante para 
entender el flujo génico interpoblacional, y en consecuencia su 
diferenciación genética. Otros estudios sobre la eficacia de la purga 
durante la fundación de nuevas poblaciones, e investigaciones sobre los 
efectos del cruzamiento entre poblaciones bien establecidas de rotíferos 
—i.e., estudios sobre los efectos de la exogamia— ayudarían a 
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esclarecer estos temas. Los experimentos de reproducción entre 
poblaciones realizados en esta tesis proporcionan datos acerca de tales 
efectos exogámicos, con la ventaja adicional de que las poblaciones TOS 
y HOS, para las que se ha detectado depresión endogámica en los 
experimentos de reproducción endogámica a nivel poblacional, se 
encuentran entre las poblaciones cruzadas. 
Efectos del cruzamiento entre poblaciones para la eficacia biológica de 
la descendencia e implicaciones potenciales para el flujo génico 
El análisis del efecto del cruzamiento entre poblaciones de rotífero sobre 
la eficacia biológica de la descendencia se abordó mediante el segundo 
bloque experimental de esta tesis. A diferencia de los estudios previos 
dentro del phylum Rotifera, este estudio adopta una aproximación 
poblacional mediante la exploración de un elevado número de clones 
recolectados en cuatro poblaciones cuyas distancias genéticas se 
conocen (Campillo et al., 2009; Gómez et al., 2002a). Además, en este 
estudio los efectos del cruzamiento entre poblaciones se estudian 
mediante: (1) la realización de de cruzamientos controlados en el 
laboratorio para obtener dos generaciones descendientes; y (2) el 
análisis de la eficacia biológica de la descendencia a lo largo del ciclo 
vital completo.  
Los resultados muestran que el cruzamiento entre la población residente 
con inmigrantes procedentes de las otras poblaciones del rotífero B. 
plicatilis resulta en vigor híbrido para la generación F1. De acuerdo con 
los resultados para la eficacia global, se observó una tendencia hacia el 
vigor híbrido independientemente de cuál fuera la población fuente de 
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inmigrantes. Sin embargo, dado que se hallaron diferencias en la eficacia 
de la descendencia intrapoblacional para las cuatro poblaciones 
experimentales, dependiendo de cuál de las dos poblaciones cruzadas se 
considere como residente y cuál como inmigrante, el cruzamiento 
podría resultar en vigor híbrido o, de manera opuesta, en depresión 
exogámica. Esta situación se podría dar en el caso del cruzamiento entre 
TOS y TUR, ya que la descendencia exogámica tiene mayor eficacia (i.e., 
produce un mayor número de hembras por huevo diapáusico incubado) 
que la descendencia de cruces entre residentes (TOS), pero no que la 
descendencia de cruces entre inmigrantes (TUR). Este caso podría 
explicarse por el hecho de que, tal como se observa en la Fig. 4.4, las 
condiciones experimentales, las cuales eran cercanas a las condiciones 
reales del hábitat de TOS, fueron especialmente favorables para TUR, ya 
que la descendencia intrapoblacional para esta población presentó 
valores muy elevados para este componente de eficacia. Esta 
dependencia de los resultados —vigor híbrido o depresión exogámica— 
de la consideración —residente o inmigrante— que reciban las dos 
poblaciones cruzadas no se observó para los cruzamientos entre TOS y 
las otras poblaciones inmigrantes. El vigor híbrido global (i.e., integrando 
todo el ciclo vital) observado en la generación F1 parece deberse en gran 
medida al efecto de la proporción de eclosión, ya que la proporción de 
eclosión y la [medida compuesta de] eficacia mostraron patrones 
parecidos, lo que no ocurre para los componentes de eficacia asociados 
a otras fases del ciclo vital. El vigor híbrido en la F1 se incrementó con la 
distancia genética entre la población residente y la población tomada 
como inmigrante. Como sólo se estudiaron cuatro poblaciones, la 
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existencia de una relación entre la distancia genética y el vigor híbrido 
en la generación F1 debería tomarse con cautela. 
Los indicios de vigor híbrido persistieron en los retrocruzamientos entre 
los híbridos F1 y la población residente, excepto cuando CHI actuó como 
población fuente de inmigrantes. Al no haberse realizado los 
retrocruzamientos entre inmigrantes e “híbridos residentes-
inmigrantes”, la interpretación de ese vigor híbrido en la segunda 
generación no es concluyente, pero da información sobre la posibilidad 
de persistencia de la descendencia de los inmigrantes diluida en una 
población residente. 
En general se espera que aparezca vigor híbrido en la generación F1 tras 
el cruzamiento interpoblacional (Dudash y Fenster, 2000; Lynch, 1991). 
En la literatura abundan los ejemplos para una gran variedad de taxones 
(e.g. Edmands, 1999; Heliyanto et al., 2006). Esto concuerda con los 
resultados de esta tesis para la eficacia global. Sin embargo, también 
existen trabajos en los que se ha observado el resultado opuesto (e.g. 
Peer y Taborsky, 2005; Sagvik et al., 2005). Por otro lado, normalmente 
se espera depresión exogámica para generaciones posteriores a la F1 
(Dudash y Fenster, 2000; Lynch, 1991), o para la descendencia producto 
de retrocruzamientos, lo cual contrasta con el resultado obtenido para la 
eficacia global en esta tesis. Resulta llamativo que la mayoría de estudios 
sobre los efectos de la exogamia se centren en una única generación 
(Edmands, 2002; Edmands y Timmerman, 2003), y que en consecuencia 




Entre los organismos pertenecientes a los grupos mayoritarios del 
zooplancton, la especie de copépodo marino Tigriopus californicus es 
probablemente la más utilizada en estudios de exogamia. Tal como se 
expuso en el Capítulo 2, para este invertebrado se han estudiado 
ampliamente los efectos de la exogamia durante varias generaciones —
incluyendo retrocruzamientos— (e.g. Edmands, 1999) así como la base 
genética de dichos efectos (e.g. Ellison y Burton, 2006; Harrison y 
Edmands, 2006; Willet y Burton, 2003). En general, estos estudios 
revelan vigor híbrido en la generación F1, pero depresión exogámica en 
las generaciones F2 y RC. Sin embargo, Edmands et al. (2005) sugirieron 
que la inferioridad de los híbridos de estas generaciones podría dar paso 
a una superioridad de éstos en generaciones posteriores. Estos autores 
realizaron un experimento de cruzamiento con dos poblaciones, y 
permitieron a la descendencia producto de los retrocruzamientos 
reproducirse sexualmente durante un año (periodo correspondiente a 
unas 15 generaciones como máximo), tras lo cual observaron un 
aumento de los alelos inicialmente más raros. Estos resultados junto con 
los de unas simulaciones por ordenador llevadas a cabo como parte de 
ese mismo estudio, son compatibles con que los cambios observados en 
las frecuencias alélicas estén mediados por selección. La observación de 
cambios entre generaciones en los efectos del cruzamiento 
interpoblacional sobre la eficacia biológica, concuerda con lo observado 
en esta tesis cuando se consideran los componentes de eficacia de 
forma individual. En lo que respecta al zooplancton partenogenético 
cíclico, en los últimos años ha aumentado el número de trabajos acerca 
de los efectos del cruzamiento entre poblaciones de cladóceros del 
género Daphnia, muchos de ellos se han realizado en el marco de 
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estudio de efectos fundadores. Los resultados de estos trabajos apuntan 
a una tendencia hacia el vigor híbrido tras el cruzamiento de poblaciones 
altamente endogámicas (e.g. Ebert et al., 2002; Louette et al., 2007; 
Ortells et al., 2012; Ortells et al., 2014; resultados revisados en la 
sección anterior, i.e. “Depresión endogámica intraclonal y efectos 
potenciales sobre el flujo génico”). En contraste con estos resultados, en 
un estudio de laboratorio sobre depresión endogámica y exogámica, De 
Meester (1993) halló efectos negativos de la exogamia sobre la 
proporción de eclosión de los huevos diapáusicos de la especie D. 
magna. Los indicios de vigor híbrido obtenidos a partir de varios 
estudios con cladóceros (Ebert et al., 2002; Louette et al., 2007; Ortells 
et al., 2012; Ortells et al., 2014) concuerdan con los resultados sobre 
eficacia global encontrados en esta tesis. Esta coincidencia es 
interesante porque, a diferencia de las poblaciones de rotíferos 
consideradas aquí, las poblaciones de cladóceros de esos estudios eran 
probablemente altamente endogámicas debido a fundaciones recientes. 
De acuerdo con los resultados de esta tesis, la depresión exogámica 
puede aparecer para algunos componentes de eficacia, y al mismo 
tiempo detectarse vigor híbrido para la eficacia global. Este hecho puede 
ayudar a explicar los resultados opuestos —vigor híbrido global (Ebert et 
al., 2002) vs depresión exogámica para la proporción de eclosión de los 
huevos diapáusicos (De Meester, 1993)— encontrados en Daphnia. 
Los escasos estudios que se han realizado sobre los efectos del 
cruzamiento interpoblacional en rotíferos (Birky, 1967; Kotani et al., 
2006) han utilizado diseños experimentales diferentes al de esta tesis, lo 
cual dificulta el establecimiento de comparaciones. Por ejemplo, Birky 
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(1967) comparó la viabilidad de la descendencia interclonal obtenida a 
partir del cruzamiento entre ocho clones provenientes de dos 
poblaciones distantes geográficamente con la de la descendencia 
intraclonal de estos mismos clones. Este autor no encontró diferencias 
significativas en la viabilidad, lo cual podría concordar con la ausencia de 
un patrón significativo y consistente de efectos exogámicos sobre la 
viabilidad de la F1 en el presente estudio. Dada la escasez de datos 
acerca de los efectos de la exogamia en el zooplancton continental, 
sobre todo en rotíferos, es difícil establecer generalizaciones. Los efectos 
podrían ser muy dependientes del sistema estudiado, por ejemplo de la 
edad de la población. Además, si bien queda mucho por avanzar en el 
estudio de la depresión endogámica y exogámica dependientes del 
ambiente (e.g. Cheptou y Donohue, 2011), al menos en el caso de la 
depresión endogámica se espera que las condiciones de laboratorio sean 
más benignas que las condiciones en la naturaleza. Por lo que respecta a 
la exogamia existe un mayor desconocimiento acerca de estas 
relaciones, pero parece razonable esperar que, cualitativamente, los 
efectos relativos del cruzamiento interpoblacional vs del cruzamiento 
intrapoblacional observados en el laboratorio se mantengan bajo 
condiciones naturales.  
Los resultados de este estudio muestran que es posible encontrar 
efectos opuestos del cruzamiento entre poblaciones para diferentes 
componentes de eficacia. Además, estos resultados destacan la 
posibilidad de efectos opuestos para el mismo componente de eficacia 
cuando se comparan diferentes generaciones sexuales; i.e., F1 y BC. Éste 
fue el caso de la proporción de eclosión de los huevos diapáusicos —el 
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primer paso del ciclo vital para el que se midió la eficacia de los cruce— 
y la tasa neta de crecimiento. El patrón encontrado para la proporción 
de eclosión de los huevos diapáusicos coincide con la expectativa teórica 
de (a) vigor híbrido en la generación F1 seguido por (b) depresión 
exogámica en los cruzamientos exogámicos posteriores (Dudash y 
Fenster, 2000; Lynch, 1991). El hallazgo de efectos significativos de la 
endogamia —primer bloque experimental del estudio llevado a cabo en 
esta tesis— y la exogamia —segundo bloque experimental— sobre la 
proporción de eclosión de huevos diapáusicos resulta coherente. Esto es 
así porque, como se ha comentado en la sección anterior, la endogamia 
y la exogamia frecuentemente ejercen un efecto sobre componentes de 
eficacia ligados a las fases iniciales del ciclo vital, y a menudo en relación 
con el desarrollo embrionario. Se han encontrado varios ejemplos de 
ello en estudios sobre la exogamia en diferentes taxones (De Meester, 
1993; Montalvo y Ellstrand, 2001; Peer y Taborsky, 2005; Wang et al., 
2007). Por lo que respecta a la tasa neta de crecimiento, el patrón 
opuesto entre las generaciones F1 y RC que se observó sugiere 
depresión exogámica para la generación F1, seguida por vigor híbrido en 
la generación RC. La depresión exogámica en la F1 puede explicarse por 
una disrupción de la adaptación local o mediante la existencia de 
interacciones epistáticas entre loci heterocigotos (Edmands, 2002). Un 
efecto positivo de la exogamia sobre la tasa de crecimiento en los 
retrocruzamientos podría explicarse si los híbridos de baja eficacia 
fuesen eliminados al principio del ciclo vital (i.e., los huevos diapáusicos 
no eclosionasen). Se espera que el conjunto de individuos eclosionados 
a partir de los huevos diapáusicos, dado que éstos son producto de la 
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reproducción sexual, presente una elevada diversidad genética, y 
algunos de ellos podrían tener una alta eficacia. 
A diferencia de los resultados contrapuestos que se observan entre 
distintos componentes de eficacia y generaciones descendientes, 
cuando se considera la eficacia global, los resultados de los 
experimentos de reproducción interpoblacional sugieren que existen 
ventajas para la descendencia híbrida producida a partir de inmigrantes 
provenientes de algunas poblaciones, para ambas generaciones 
estudiadas.  
Las proporciones de fertilización medidas en esta tesis no sugieren la 
existencia de una evitación de la exogamia. Esto y el hecho de que las 
tasas de fertilización no difieran entre cruces intra- e interclonales 
(primer bloque experimental) sugiere la ausencia de un apareamiento 
preferencial positivo o negativo en estos rotíferos. La anomalía que se 
observó a este respecto en un caso para la F1 (inmigrante: HOS) puede 
explicarse por una baja capacidad de fertilización de los inmigrantes, tal 
y como apuntan los resultados de los cruces entre ellos. Hubo casos de 
asimetría entre sexos para la proporción de fertilización. En esos casos, 
en la generación F1, el cruzamiento (fertilización) entre inmigrantes y 
residentes no está mediado preferencialmente de manera consistente 
por uno de los sexos, mientras que en la generación RC está mediado 
principalmente por las hembras. En todo caso, dadas las pocas 
poblaciones analizadas, nuestros resultados no apoyan firmemente una 
preferencia por uno de los sexos como mediador del flujo génico entre 
la población de origen de los inmigrantes y su población destino. 
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El grado de depresión endogámica que se exprese dentro de cada una 
de las poblaciones cruzadas es otro de los factores que podría contribuir 
a las diferencias que se han observado en los resultados para las tres 
comparaciones entre poblaciones. El hallazgo de depresión endogámica 
intraclonal para TOS y HOS a partir de los resultados del primer bloque 
experimental de esta tesis concuerda con el patrón de vigor híbrido 
detectado para estas poblaciones en el segundo bloque experimental. 
La partenogénesis cíclica puede facilitar el desarrollo de complejos 
génicos coadaptados porque durante la fase partenogenética de 
proliferación clonal, la selección actúa sobre la varianza genética total. 
De hecho, se ha documentado selección clonal en las poblaciones 
naturales de rotíferos (Gómez y Carvalho, 2000; Ortells et al., 2006). Si la 
existencia de complejos génicos coadaptados fuese frecuente, cabría 
esperar depresión exogámica. Sin embargo, nuestros resultados no 
concuerdan con esta predicción. Esta discrepancia podría explicarse si la 
diferenciación ecológica entre poblaciones de rotíferos fuese débil. Se 
ha propuesto que las fluctuaciones temporales pueden prevenir una alta 
especialización ecológica en poblaciones de Brachionus (Campillo et al., 
2011). Además, nuestros resultados sugieren que los efectos negativos 
de la exogamia que se presentan en generaciones posteriores a la F1 
podrían purgarse durante las primeras etapas del ciclo vital mientras que 
la varianza genética a partir de los cruces exogámicos permitiría la 
selección de genotipos altamente eficaces. Si esto es así, la depresión 
exogámica no sería importante para el mantenimiento de la 




Endogamia, exogamia y flujo génico en poblaciones de rotíferos: 
consideraciones finales y perspectivas de futuro 
El estudio presentado en esta tesis constituye un buen punto de partida 
para el análisis de los efectos de la endogamia y la exogamia sobre la 
estructura genético-poblacional de los rotíferos monogonontes. 
Básicamente, estos efectos estarían mediados por la modulación del 
flujo génico que potencialmente ejerce el balance global entre las 
consecuencias de la endogamia y la exogamia (Ebert et al., 2002; 
Saccheri y Brakefield, 2002). En el caso de los rotíferos monogonontes, 
dicho análisis está motivado por la alta diferenciación genética 
observada entre las poblaciones de estos organismos (Campillo et al., 
2009; Gómez et al., 2002a) a pesar de su elevado potencial dispersivo 
(Frisch et al., 2007; Vanschoenwinkel et al., 2011). Al mismo tiempo, el 
descubrimiento de complejos de especies crípticas en estos animales 
(Gilbert y Walsh, 2005; Gómez et al., 2002b; Ortells et al., 2003; Suatoni 
et al., 2006) plantea cuestiones acerca de sus mecanismos de 
especiación, que en última instancia se relacionan con los factores que 
contribuyen a la diferenciación genética interpoblacional.  
Montero-Pau (2012) desarrolló un modelo teórico para estudiar el 
proceso de colonización de las poblaciones de organismos 
zooplanctónicos con reproducción por partenogénesis cíclica y 
dispersión pasiva —básicamente rotíferos monogonontes y cladóceros— 
y analizar el impacto de diversos factores sobre la estructura genético-
poblacional. A partir de esta modelización concluyó que la diferenciación 
genética observada para estos organismos se debe fundamentalmente a 
la persistencia de un fuerte efecto fundador —es decir, a un efecto 
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demográfico— que resultó prevalente en el caso de poblaciones 
grandes. La existencia de efectos fundadores potentes en las 
poblaciones de B. plicatilis está apoyada por la abundancia de sus 
poblaciones (e.g. Gómez y Carvalho, 2000), que incluye también su fase 
latente en los bancos de huevos diapáusicos (García-Roger, 2006), así 
como por niveles de diferenciación poblacional que son compatibles con 
la fundación de las poblaciones por un único clon (Gómez et al., 2002a). 
Por lo tanto, la importancia de los efectos de la endogamia y la exogamia 
que se han encontrado en esta tesis se encuadra principalmente en el 
escenario de la fundación de una nueva población de rotíferos. En 
resumen, los resultados de esta tesis apuntan a la ausencia de efectos 
negativos del cruzamiento interpoblacional en los rotíferos, con lo cual 
este cruzamiento no constituye una barrera para el flujo génico. Por el 
contrario, los efectos del cruzamiento interpoblacional son globalmente 
positivos. Esto, que no sería relevante para poblaciones bien 
establecidas, dada la preponderancia que tienen los efectos 
demográficos para la estructuración genética de dichas poblaciones, 
podría serlo para poblaciones de reciente fundación cuyo tamaño fuese 
aún pequeño. Es decir, tras la fundación habría una ventana temporal 
favorable al flujo génico y al incremento de la diversidad genética de la 
nueva población. 
Para analizar la posibilidad anterior, sería interesante abordar el estudio 
de la fundación de nuevas poblaciones de rotíferos monogonontes, de 
forma similar a como se ha hecho para cladóceros (Louette et al., 2007; 
Ortells et al., 2012; Ortells et al., 2014). Como se ha indicado, hay casos 
de diferenciación interpoblacional en rotíferos que pueden explicarse 
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por la fundación de las poblaciones a partir una sola hembra (Gómez et 
al., 2002a). Pero por otro lado, se sabe que hay oportunidades para el 
flujo génico en poblaciones de cladóceros de reciente fundación a partir 
de muy pocos clones (Ebert et al., 2002; Louette et al., 2007; Ortells et 
al., 2012; Ortells et al., 2014). Estudios similares a los realizados con 
cladóceros permitirían explorar si la ventana de oportunidad para el 
establecimiento de inmigrantes que parece existir para éstos también se 
presenta en rotíferos, y tener una idea de la duración de esa ventana. En 
relación con esto, sería interesante conocer el potencial para la purga 
efectiva de mutaciones deletéreas durante las primeras estaciones de 
crecimiento tras la fundación de nuevas poblaciones de rotíferos. En 
principio, como ya se ha dicho, se esperaría una purga más efectiva en el 
caso de los rotíferos que en el caso de los cladóceros, dado su carácter 
haplodiploide, lo cual disminuiría la probabilidad de que existiesen 
oportunidades para el flujo génico, pero nuestros resultados no apuntan 
en el sentido de la existencia de un efecto de la haploidía del macho. En 
cuanto a los efectos demográficos, a priori también cabría esperar unas 
menores oportunidades para el establecimiento de inmigrantes 
secundarios en el caso de los rotíferos, ya que presentan un tamaño 
corporal y unos tiempos de generación menores que los cladóceros, así 
como unas tasas de crecimiento y densidades poblacionales máximas 
mayores (Allan, 1976). Estas características les benefician en cuanto a su 
capacidad colonizadora (Jenkins y Buikema, 1998), por lo que 
esperaríamos que las poblaciones de rotíferos tardasen menos tiempo 
en alcanzar tamaños poblacionales lo suficientemente grandes como 
para consolidar la inercia de un efecto fundador. La comparación de los 
aspectos anteriores entre rotíferos monogonontes y cladóceros sería 
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fundamental para tratar de establecer generalidades en los organismos 
partenogenéticos cíclicos del zooplancton.  
El análisis de la importancia de los efectos de la endogamia y la 
exogamia en los eventos de fundación —o durante cuellos de botella— 
de las poblaciones de rotíferos, serviría para valorar la conveniencia de 
seguir explorando las implicaciones de esos efectos en la estructuración 
genética de las poblaciones. Ciertos resultados de esta tesis señalan 
aspectos que sería interesante investigar. Por ejemplo, la observación de 
la variación del vigor híbrido con la diferenciación genética 
interpoblacional en la generación F1 anima a explorar esta relación en 
futuros trabajos. Por otro lado, resulta llamativo que la comparación 
interpoblacional para la que observó un resultado diferente en la 
generación BC fuese aquella para la cual la población inmigrante fue CHI, 
ya que esta población presenta ciertas singularidades respecto al resto 
de las consideradas en este trabajo. Dicha población habita la única 
laguna de interior de las cuatro seleccionadas, es la que presenta una 
menor diversidad genética según un estudio de Gómez et al (2002a) con 
microsatélites, y existen indicios de adaptación local con respecto a la 
salinidad (Campillo et al., 2011). Esta observación hace recomendable la 
utilización de nuevas poblaciones en futuros estudios, para abarcar 
mayor variabilidad interpoblacional, así como que la selección de estas 
nuevas poblaciones de estudio estuviese basada en características que 
pudiesen ser informativas sobre las causas de los efectos endogámicos o 
exogámicos. Las poblaciones de B. plicatilis en la península ibérica han 
sido intensamente estudiadas desde el punto de vista ecológico y 
genético-poblacional, por lo que ofrecen una oportunidad única para 
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este tipo de estudios. Estas poblaciones permitirían que en estos 
estudios (1) se pudieran considerar conjuntamente diferentes procesos 
potencialmente implicados en su estructuración genética, (2) se 
pudieran realizar experimentos en el campo, en condiciones naturales, o 








El objetivo principal de esta tesis ha sido el de aportar información 
acerca de los efectos de la endogamia y la exogamia en el caso de los 
rotíferos monogonontes. Este objetivo estuvo motivado básicamente 
por (1) la escasez de información al respecto en comparación con otros 
organismos mayoritarios del zooplancton, (2) el cambio en la visión 
acerca de la diversidad de especies y la estructura genético poblacional 
de los microinvertebrados acuáticos que se ha producido en las décadas 
recientes (véase Capítulo 1), y (3) la necesidad de conocer las 
implicaciones potenciales de tales efectos sobre el flujo génico 
interpoblacional. Este último aspecto trata de encuadrar los efectos de 
la endogamia y el cruzamiento interpoblacional en el conjunto de 
procesos que afectan a la evolución de la estructura genética observada 
en las poblaciones de rotíferos.  
A continuación se enumeran las principales conclusiones derivadas del 
trabajo realizado en esta tesis: 
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1. No existen mecanismos de evitación o favorecimiento de la 
endogamia o la exogamia que resulten en diferencias en las 
proporciones de fertilización para los diferentes tipos de 
cruzamiento. Para el caso del cruzamiento interpoblacional, en 
ocasiones se observan asimetrías en las proporciones de fertilización 
dependiendo de si el clon inmigrante participa como parental macho 
o hembra en el cruzamiento. Sin embargo, no existe un patrón 
consistente que señale uno de los dos sexos como mediador del 
flujo génico entre la población de origen de los inmigrantes y su 
población destino. 
2. En condiciones de laboratorio, la endogamia a nivel intraclonal tiene 
un efecto negativo sobre varios componentes de eficacia de 
Brachionus plicatilis asociados al ciclo vital. Este hallazgo sugiere la 
existencia de una carga genética no purgada en las poblaciones 
naturales de rotíferos. En este sentido, la haplodiploidía del macho 
no ha resultado eficaz para la purga de dicha carga genética. 
3. Los efectos de la endogamia varían entre componentes de eficacia 
asociados a las diferentes fases del ciclo vital, y el efecto negativo 
observado más consistentemente se da para los componentes 
asociados a la fase de reproducción partenogenética del ciclo vital. 
4. La magnitud y/o presencia de depresión endogámica varía entre 
poblaciones, si se consideran individualmente los distintos 
componentes de eficacia. No obstante, el diferente tamaño del 
hábitat —supuestamente correlacionado con el poblacional— del 
cual proceden los organismos experimentales no parece ser un 
factor prevalente sobre el resto a la hora de determinar una 
susceptibilidad diferencial a la depresión endogámica. 
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5. La exogamia, entendida como el cruzamiento entre individuos de 
diferentes poblaciones, ejerce un efecto sobre la eficacia biológica 
de la descendencia en Brachionus plicatilis. 
6. Existen efectos de vigor híbrido o depresión exogámica dependiendo 
del componente de eficacia considerado, aunque para la eficacia 
global se da vigor híbrido tanto en la generación F1 como en la 
generación resultante del retrocruzamiento entre ésta y la población 
residente. La comparación entre los efectos de la exogamia sobre (1) 
componentes de eficacia y (2) la eficacia global, sugiere que el 
efecto global de vigor híbrido podría explicarse por una purga de los 
individuos que resultasen menos eficaces durante las primeras fases 
del ciclo vital.  
7. En algún caso el efecto del cruzamiento entre dos poblaciones es 
asimétrico; es decir, la descendencia interpoblacional presenta 
mayor o menor eficacia que la descendencia entre residentes 
dependiendo del sentido de la migración entre dos poblaciones. 
Esto sugiere que las condiciones en cada población pueden 
determinar si la inmigración es favorecida o perjudicada por los 
efectos de la exogamia. 
8. El sentido —positivo o negativo— de los efectos del cruzamiento 
interpoblacional se invierte entre generaciones para un mismo 
componente de eficacia. 
9. Globalmente es improbable que la depresión exogámica constituya 
una barrera contra el flujo génico entre poblaciones ibéricas de B. 
plicatilis, y por tanto no debe constituir un factor clave para el 
mantenimiento de la diferenciación interpoblacional observada. Por 
el contrario, los efectos negativos de la endogamia intraclonal en 
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cada población, junto con los efectos positivos del cruzamiento 
entre diferentes poblaciones, podrían ofrecer oportunidades para el 
flujo génico entre pequeñas poblaciones de rotíferos de reciente 
fundación, donde todavía no se diese un fuerte efecto de dilución de 
los inmigrantes.  
10. Existen indicios de que la eficacia biológica de la descendencia F1 
interpoblacional aumenta con la distancia genética entre las 
poblaciones que se cruzan.  
En suma, las conclusiones aportadas por este estudio constituyen una 
buena base para el avance en el análisis de los efectos de la endogamia y 
la exogamia en los rotíferos monogonontes, ayudan a delimitar en qué 
situaciones dichos efectos podrían ser relevantes, en comparación con 
otras fuerzas evolutivas, para la estructuración genética de las 
poblaciones, y sugieren ciertas relaciones que podrían abordarse en 
futuros trabajos, como por ejemplo la relación entre los efectos de la 
endogamia y la exogamia por un lado, y las distancias genética y 
ambiental entre las poblaciones cruzadas por otro, sobretodo en el 
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experimentos de reproducción endogámica a 
nivel poblacional (bloque experimental I) y de 
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Tabla A.1. Datos brutos obtenidos a partir de los experimentos de reproducción endogámica a nivel poblacional para la población 
de TOS. CP: clon paterno; CM: clon materno; N: número de réplicas realizadas para cada combinación de cruzamiento; HS: número 
observado de hembras sexuales; HD: número de hembras sexuales productoras de huevos diapáusicos (i.e. fertilizadas, equivalente 
al número de huevos F1 obtenidos para estimar los componentes de eficacia); DI: número de huevos diapáusicos F1 incubados; DE: 
número de huevos diapáusicos F1 eclosionados; CV: número de clones F1 viables; HCV: número de hembras producidas en cada 
clon F1 viable; MCV: número de machos producidos en cada clon F1 viable; DCV: número de huevos diapáusicos producidos en cada 
clon F1 viable. 









TOS-14 TOS-14 2 90 59 51 8 7 220, 101, 246, 205, 315, 263, 
128 
115, 0, 54, 80, 65, 59, 216 0, 0, 0, 0, 0, 0, 3 
TOS-14 TOS-15 3 96 30 29 13 11 299, 451, 226, 123, 277, 390, 
243, 294, 289, 432, 386 
36, 1, 428, 0, 152, 20, 221, 
190, 73, 38, 29 
0, 0, 1, 0, 5, 0, 0, 0, 1, 
0, 0 
TOS-14 TOS-18 2 92 69 57 34 27 
(33) 
408, 416, 346, 345, 370, 389, 
305, 390, 286, 352, 390, 380, 
279, 407, 434, 466, 464, 352, 
371, 99, 563, 558, 564, 132, 
367, 343, 448 
123, 2, 110, 85, 196, 134, 
299, 153, 151, 57, 61, 118, 
58, 0, 19, 65, 15, 143, 150, 3, 
219, 102, 156, 0, 204, 154, 97 
6, 0, 11, 3, 11, 3, 23, 0, 
19, 39, 0, 0, 49, 0, 0, 0, 




Tabla A.1. Continuación. 









TOS-14 TOS-29 3 105 40 34 29 28  
(28) 
430, 344, 333, 249, 301, 309, 
359, 308, 378, 288, 862, 289, 
644, 378, 450, 456, 437, 374, 
394, 350, 214, 315, 452, 412, 
305, 395, 244, 491 
142, 22, 25, 75, 9, 78, 20, 
230, 56, 38, 390, 227, 739, 
10, 50, 20, 100, 111, 38, 56, 
0, 197, 3, 134, 244, 167, 205, 
34 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 10, 12, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 28, 7, 
20, 5, 0 
TOS-14 TOS-31 2 68 57 43 6 6 311, 369, 470, 313, 440, 439 447, 281, 58, 310, 161, 191 5, 1, 0, 13, 1, 16 
TOS-14 TOS-35 2 89 59 50 27 23 202, 220, 207, 168, 353, 416, 
448, 383, 390, 302, 396, 325, 
484, 394, 340, 292, 173, 422, 
454, 353, 468, 306, 294 
200, 116, 170, 85, 99, 157, 
248, 207, 371, 11, 244, 255, 
52, 198, 116, 484, 0, 161, 25, 
100, 89, 293, 135 
11, 3, 15, 56, 11, 7, 4, 
1, 14, 0, 12, 26, 0, 0, 0, 
7, 0, 12, 22, 7, 1, 57, 31 
TOS-15 TOS-14 2 105 44 36 11 9 329, 260, 285, 306, 433, 416, 
423, 291, 306 
43, 1, 53, 151, 26, 27, 48, 
141, 48 
0, 0, 0, 7, 0, 0, 0, 0, 1 
TOS-15 TOS-15 2 101 47 37 4 4 502, 514, 518, 450 67, 0, 20, 70 1, 0, 0, 0 
   
 
 
Tabla A.1. Continuación. 









TOS-15 TOS-18 2 113 84 79 47 35 
(45) 
281, 585, 462, 546, 524, 443, 
451, 636, 540, 452, 491, 494, 
232, 558, 530, 723, 548, 476, 
660, 466, 699, 704, 543, 576, 
544, 478, 443, 609, 551, 499, 
509, 432, 584, 512, 645 
4, 2, 0, 6, 20, 5, 0, 151, 259, 
40, 1, 25, 0, 74, 1, 37, 15, 48, 
3, 35, 34, 0, 1, 1, 51, 7, 8, 12, 
0, 0, 27, 18, 46, 33, 34 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 1, 7, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
TOS-15 TOS-29 2 116 47 42 35 32 303, 449, 441, 481, 413, 413, 
357, 362, 457, 373, 288, 520, 
442, 367, 503, 467, 317, 523, 
324, 354, 509, 393, 591, 437, 
406, 362, 362, 432, 452, 432, 
551, 557 
3, 90, 203, 13, 176, 96, 20, 
117, 110, 16, 9, 28, 30, 233, 
85, 110, 74, 18, 270, 33, 13, 
0, 103, 31, 0, 33, 25, 146, 
500, 87, 4, 118 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 3, 0, 0, 0 
TOS-15 TOS-31 4 49 34 30 11 7 542, 554, 524, 480, 435, 278, 
356 
0, 13, 78, 82, 40, 17, 34 0, 0, 2, 0, 0, 0, 1 
TOS-15 TOS-35 2 134 65 53 34 28 496, 566, 450, 557, 572, 348, 
520, 514, 580, 584, 725, 275, 
513, 467, 471, 458, 571, 463, 
473, 698, 569, 473, 463, 602, 
254, 465, 502, 477 
60, 184, 3, 13, 33, 29, 43, 1, 
217, 87, 5, 2, 93, 0, 3, 0, 2, 6, 
146, 3, 117, 289, 114, 9, 23, 
149, 172, 8 
0, 6, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 1, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 4, 1, 0, 0, 0, 1, 5, 0 
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TOS-18 TOS-14 4 112 44 34 20 18 343, 448, 379, 500, 323, 438, 
473, 386, 395, 290, 283, 354, 
258, 209, 293, 171, 200, 231 
56, 5, 62, 74, 4, 1, 4, 43, 74, 
3, 91, 9, 33, 258, 5, 165, 10, 
289 
0, 0, 6, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 3, 0, 0, 3, 38 
TOS-18 TOS-15 2 120 78 66 42 38 
(41) 
601, 516, 488, 440, 454, 424, 
300, 398, 480, 575, 550, 555, 
437, 473, 457, 510, 426, 1, 474, 
503, 502, 449, 465, 525, 475, 
568, 554, 294, 466, 408, 377, 
420, 515, 444, 476, 476, 470, 
463 
167, 12, 43, 101, 26, 6, 0, 0, 
127, 97, 77, 23, 125, 11, 29, 
7, 145, 0, 21, 4, 36, 17, 0, 76, 
105, 42, 9, 0, 25, 97, 22, 165, 
0, 44, 201, 24, 21, 1 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 2, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0 
TOS-18 TOS-18 2 132 48 39 19 15 1, 588, 403, 520, 548, 464, 480, 
492, 236, 275, 391, 47, 400, 
299, 93 
0, 36, 0, 7, 18, 13, 7, 75, 68, 
0, 43, 0, 1, 0, 3 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0 
TOS-18 TOS-29 2 118 43 40 36 29 
(32) 
391, 326, 342, 436, 407, 340, 
356, 385, 340, 381, 231, 409, 
296, 533, 229, 325, 301, 267, 
376, 367, 453, 455, 421, 353, 
404, 3, 6, 558, 570 
47, 6, 24, 134, 9, 26, 89, 1, 
31, 5, 66, 0, 0, 16, 67, 126, 
16, 0, 189, 157, 35, 124, 61, 
182, 13, 0, 0, 33, 165 
0, 0, 0, 1, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0 
TOS-18 TOS-31 3 56 46 39 15 15 355, 435, 315, 331, 435, 500, 
424, 409, 330, 465, 444, 417, 
297, 459, 351 
0, 49, 1, 3, 0, 7, 87, 1, 2, 128, 
8, 1, 79, 0, 5 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0 
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TOS-18 TOS-35 2 88 63 62 32 27 447, 404, 500, 520, 495, 527, 
385, 498, 519, 556, 615, 680, 
473, 457, 524, 570, 485, 471, 
622, 456, 494, 496, 502, 517, 
557, 577, 556 
77, 195, 0, 34, 173, 45, 288, 
42, 30, 60, 7, 24, 67, 8, 49, 
27, 116, 59, 103, 132, 0, 28, 
226, 23, 12, 33, 48 
1, 2, 0, 0, 0, 4, 7, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 2, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 1 
TOS-29 TOS-14 3 112 33 32 13 10 14, 361, 228, 308, 328, 247, 
299, 284, 302, 318 
0, 71, 50, 76, 61, 66, 57, 9, 0, 
125 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 3 
TOS-29 TOS-15 2 98 47 41 26 25 43, 412, 589, 659, 518, 574, 
555, 555, 611, 660, 455, 598, 
484, 439, 549, 527, 362, 447, 
555, 582, 382, 309, 482, 378, 
284 
0, 63, 3, 16, 115, 180, 28, 19, 
59, 2, 84, 28, 84, 51, 253, 
135, 246, 144, 69, 20, 57, 
499, 119, 343, 345 
0, 8, 0, 0, 0, 5, 0, 0, 0, 
0, 13, 0, 0, 2, 0, 0, 10, 
3, 0, 0, 0, 0, 0, 20, 0 
TOS-29 TOS-18 3 106 59 53 25 23 501, 479, 389, 429, 371, 671, 
499, 589, 622, 390, 415, 307, 
460, 344, 537, 494, 460, 527, 
262, 364, 217, 436, 281 
126, 0, 93, 140, 358, 78, 10, 
135, 1, 102, 261, 300, 800, 
180, 50, 229, 230, 42, 645, 
406, 0, 146, 233 
0, 0, 2, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 3, 16, 67, 6, 0, 0, 0, 
0, 28, 15, 0, 4, 0 
TOS-29 TOS-29 4 136 47 41 25 24 471, 22, 422, 221, 400, 328, 
363, 335, 220, 164, 209, 150, 
214, 274, 249, 296, 227, 480, 
232, 261, 345, 10, 1, 133 
25, 0, 83, 0, 0, 40, 15, 189, 
18, 19, 14, 7, 15, 0, 205, 61, 
0, 1, 170, 211, 134, 0, 0, 2 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 14, 0, 0, 0, 
3, 1, 0, 0, 0, 0 
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TOS-29 TOS-31 3 73 59 56 13 13 493, 330, 396, 402, 475, 506, 
449, 471, 367, 330, 438, 370, 
368 
33, 282, 79, 178, 103, 39, 40, 
4, 246, 243, 45, 336, 165 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 6 
TOS-29 TOS-35 2 126 89 77 65 55 
(57) 
452, 562, 450, 381, 484, 580, 
748, 466, 401, 351, 333, 306, 
303, 444, 290, 417, 311, 247, 
292, 414, 331, 397, 203, 386, 
340, 428, 448, 358, 404, 285, 
402, 284, 454, 329, 274, 360, 
331, 284, 452, 352, 397, 397, 
331, 459, 405, 300, 441, 451, 
293, 259, 438, 452, 261, 236, 
303 
391, 214, 213, 276, 32, 55, 
576, 200, 126, 176, 158, 296, 
234, 9, 277, 130, 360, 341, 
140, 81, 34, 133, 529, 107, 
348, 150, 22, 163, 100, 373, 
238, 455, 181, 379, 221, 191, 
268, 282, 182, 170, 216, 176, 
214, 104, 170, 219, 461, 0, 
180, 417, 293, 140, 401, 27, 
297 
2, 0, 0, 2, 0, 0, 45, 3, 0, 
0, 0, 1, 0, 0, 0, 0, 2, 4, 
1, 0, 0, 0, 5, 0, 2, 0, 0, 
0, 0, 5, 1, 12, 0, 3, 4, 0, 
0, 0, 0, 4, 0, 0, 0, 0, 1, 
0, 1, 0, 1, 10, 8, 6, 9, 0, 
0 
TOS-31 TOS-14 2 101 41 37 2 1 359 59 0 
TOS-31 TOS-15 2 128 70 61 25 20 506, 489, 554, 523, 561, 443, 
489, 424, 421, 461, 337, 347, 
357, 458, 596, 499, 11, 536, 
479, 466 
0, 8, 39, 20, 20, 10, 52, 23, 0, 
30, 0, 0, 0, 12, 28, 20, 0, 7, 
40, 6 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0 
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TOS-31 TOS-18 3 85 28 28 13 9 629, 654, 396, 619, 530, 435, 
369, 446, 39 
4, 0, 0, 0, 0, 0, 66, 12, 0 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
TOS-31 TOS-29 2 120 53 51 46 38 423, 370, 319, 365, 367, 440, 
487, 372, 482, 301, 410, 520, 
316, 155, 306, 391, 412, 383, 
403, 420, 293, 440, 376, 506, 
421, 434, 447, 382, 381, 298, 
169, 296, 277, 247, 384, 223, 
333, 324 
39, 47, 73, 55, 13, 21, 37, 
120, 38, 17, 8, 36, 215, 2, 
112, 102, 8, 41, 102, 27, 20, 
36, 88, 24, 117, 32, 7, 142, 
16, 81, 30, 112, 24, 36, 52, 
197, 1, 284 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 2, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 1, 1, 0, 0, 0, 2, 0, 
0, 0 
TOS-31 TOS-31 4 47 28 26 9 8 467, 479, 531, 457, 399, 446, 
455, 230 
51, 46, 16, 179, 220, 249, 
109, 57 
0, 0, 0, 0, 0, 2, 0, 2 
TOS-31 TOS-35 5 150 18 17 9 9 371, 336, 365, 383, 431, 340, 
346, 369, 156 
200, 129, 44, 133, 81, 45, 8, 
43, 1 
2, 0, 0, 1, 0, 0, 0, 1, 0 
TOS-35 TOS-14 3 91 29 26 9 7 224, 364, 196, 344, 396, 197, 
302 
179, 169, 243, 114, 55, 0, 128 0, 0, 10, 0, 14, 0, 2 
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TOS-35 TOS-15 2 95 49 46 22 19 482, 449, 484, 414, 454, 230, 
518, 244, 360, 381, 424, 11, 





3, 160, 91, 215, 2, 3, 6, 8, 15, 
177, 154, 0, 67, 188, 13, 0, 
37, 13, 154 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 1 
TOS-35 TOS-18 2 90 44 39 17 11 570, 572, 543, 497, 486, 505, 
657, 498, 508, 571, 610 
56, 81, 108, 310, 44, 58, 31, 
0, 221, 116, 9 
0, 0, 0, 0, 1, 0, 0, 0, 0, 
1, 0 
TOS-35 TOS-29 2 84 52 49 45 44 527, 352, 579, 425, 423, 120, 
519, 277, 312, 450, 287, 532, 
242, 290, 433, 313, 306, 334, 
317, 399, 410, 265, 229, 274, 
122, 473, 333, 426, 623, 457, 
326, 417, 321, 37, 504, 299, 
236, 259, 509, 307, 411, 620, 
472, 349 
251, 92, 214, 34, 29, 0, 5, 63, 
0, 265, 117, 121, 54, 77, 133, 
58, 147, 24, 33, 115, 60, 64, 
115, 11, 1, 289, 58, 62, 65, 
143, 31, 29, 221, 0, 274, 0, 
58, 70, 29, 119, 172, 72, 11, 
88 
11, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
7, 0, 0, 0, 0, 11, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 1, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
TOS-35 TOS-31 2 62 48 44 11 9 366, 422, 459, 189, 534, 222, 
551, 117, 511 
105, 110, 22, 3, 7, 8, 5, 0, 115 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
   
 
 
Tabla A.1. Continuación. 









TOS-35 TOS-35 2 113 79 64 32 27 
(31) 
29, 41, 13, 392, 444, 65, 170, 
506, 308, 370, 74, 405, 109, 
466, 143, 360, 116, 80, 76, 11, 
82, 6, 6, 22, 16, 441, 165 
0, 0, 0, 22, 1, 0, 3, 31, 3, 118, 
0, 53, 0, 46, 0, 6, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 130, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
 
aDI no coincide con HD en algún caso debido a pérdidas durante el manejo experimental, y en algún caso a que la hembra fertilizada no llegó a sacar los huevos 
fuera de su cuerpo. 
bEn los casos en los que, debido a la pérdida de algún cultivo, el tamaño muestral para el cálculo de la proporción de clones viables  no coincidió con DE, se indica 
entre paréntesis el tamaño muestral considerado para el cálculo de ese componente de eficacia.  
cEl orden de los clones a los que se refieren los datos coincide con el de la columna anterior. 
  
 
Tabla A.2. Datos brutos obtenidos a partir de los experimentos de reproducción endogámica a nivel poblacional para la población 
de HOS. Abreviaturas como las utilizadas en la tabla A.1.  











HOS-2 HOS-2 3 45 40 39 13 6 217, 1, 1, 373, 3, 4 0, 0, 0, 16, 0, 0 0, 0, 0, 0, 0, 0 
HOS-2 HOS-3 2 60 40 35 28 26 375, 380, 459, 480, 383, 436, 
235, 414, 371, 367, 403, 454, 
296, 446, 353, 334, 363, 361, 
328, 368, 423, 347, 439, 343, 
296, 463 
 
0, 0, 0, 0, 1, 5, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 38, 0, 4, 0, 15, 40, 85, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0 
HOS-2 HOS-5 4 53 24 20 5 4 267, 335, 168, 357 0, 11, 0, 0 0, 0, 0, 0 
HOS-2 HOS-8 2 67 50 45 37 33 403, 439, 432, 337, 392, 416, 
423, 300, 217, 375, 281, 275, 
354, 344, 361, 349, 254, 548, 
1468, 198, 348, 407, 327, 267, 
305, 285, 687, 345, 224, 280, 
222, 274, 260 
 
0, 23, 0, 0, 50, 0, 11, 3, 22, 
51, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 18, 
0, 0, 0, 17, 0, 0, 1, 0, 3, 0, 
3, 0, 2, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
HOS-2 HOS-12 4 25 18 16 13 11 456, 374, 411, 444, 368, 402, 
391, 348, 342, 358, 438 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 4, 1 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
   
 
 
Tabla A.2. Continuación. 











HOS-2 HOS-19 3 61 38 31 11 9 305, 308, 352, 209, 308, 260, 
245, 228, 242 
29, 11, 0, 0, 10, 0, 0, 58, 0 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
HOS-3 HOS-2 3 51 44 39 29 25 240, 361, 425, 24, 425, 407, 301, 
426, 406, 336, 363, 396, 320, 
381, 243, 366, 370, 409, 299, 
325, 249, 283, 321, 304, 342 
 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 2, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0 
HOS-3 HOS-3 3 85 64 52 43 30 12, 332, 2, 275, 1, 1, 1, 85, 18, 1, 
119, 1, 1, 1, 7, 1, 137, 1, 8, 94, 1, 
1, 1, 11, 202, 174, 3, 1, 2, 141 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 1, 0, 0, 0, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
HOS-3 HOS-5 4 75 33 31 19 13 387, 432, 1, 405, 453, 270, 10, 4, 
162, 27, 328, 389, 301 
0, 0, 0, 0, 0, 2, 0, 0, 0, 0, 4, 
6, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0 
HOS-3 HOS-8 2 130 106 99 52 41 396, 41, 448, 422, 247, 2, 401, 
364, 8, 371, 18, 346, 391, 465, 
421, 441, 28, 439, 23, 452, 225, 
11, 273, 431, 381, 1, 379, 1, 249, 
66, 20, 7, 389, 406, 357, 211, 
304, 265, 281, 372, 286 
0, 0, 2, 11, 0, 0, 0, 138, 0, 
2, 0, 0, 45, 0, 0, 0, 1, 0, 0, 
3, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 1, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
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HOS-3 HOS-12 3 56 47 44 40 36 494, 1, 530, 23, 123, 331, 257, 
362, 190, 473, 22, 1, 1, 382, 408, 
655, 31, 1, 28, 1, 32, 272, 1, 5, 
51, 601, 1, 29, 1, 1, 355, 456, 68, 
50, 32, 426 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0 
HOS-3 HOS-19 2 56 42 39 23 19 411, 412, 397, 402, 355, 278, 
369, 8, 363, 22, 330, 1, 4, 410, 
319, 483, 327, 343, 14 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
HOS-5 HOS-2 3 82 57 44 27 23 
(25) 
322, 384, 161, 392, 431, 256, 
324, 361, 303, 318, 255, 350, 
380, 336, 344, 340, 248, 259, 
377, 251, 319, 334, 334 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 12, 2, 7, 2, 
0, 1, 3, 2, 0, 0, 0, 1, 0, 9, 0, 
0, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0 
HOS-5 HOS-3 4 91 37 32 27 19 304, 473, 343, 383, 407, 331, 23, 
440, 1, 261, 14, 150, 376, 10, 
398, 374, 439, 10, 13 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
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HOS-5 HOS-8 2 99 61 52 22 16 1, 1, 381, 15, 366, 8, 14, 1, 408, 
1, 102, 12, 443, 1, 3, 8 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0 
HOS-5 HOS-12 2 78 66 60 39 29 
(38) 
372, 9, 391, 374, 441, 255, 1, 
333, 290, 352, 393, 1, 280, 270, 
22, 329, 1, 1, 4, 285, 450, 17, 
453, 465, 1, 444, 455, 532, 450 
 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
HOS-5 HOS-19 3 92 57 48 17 9 285, 205, 355, 391, 351, 10, 7, 
294, 174 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 10, 0 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
HOS-8 HOS-2 2 47 41 35 27 24 438, 453, 485, 377, 540, 430, 
305, 345, 373, 247, 324, 269, 
292, 294, 273, 349, 613, 354, 
255, 253, 261, 376, 317, 253 
 
59, 0, 0, 9, 0, 6, 50, 1, 0, 
78, 3, 0, 0, 57, 133, 0, 106, 
38, 0, 30, 113, 0, 2, 2 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 1, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0 
HOS-8 HOS-3 3 67 45 42 36 28 21, 457, 431, 624, 204, 323, 412, 
12, 392, 396, 371, 231, 1, 1, 311, 
237, 32, 16, 10, 226, 454, 47, 
383, 453, 57, 392, 364, 416 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 10, 0, 1, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 1, 
0, 9, 0, 0, 0, 0, 7 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 1, 0, 0, 0 
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HOS-8 HOS-5 4 63 36 36 13 7 461, 101, 1, 318, 356, 63, 1 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
HOS-8 HOS-8 2 107 98 84 37 21 1, 1, 38, 11, 1, 320, 349, 19, 1, 1, 
613, 1, 1, 21, 123, 456, 1, 1, 1, 1, 
14 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 5, 0, 0, 0, 
220, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 6, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
HOS-8 HOS-12 3 89 67 63 50 46 1, 1, 40, 371, 211, 141, 199, 1, 
243, 12, 277, 29, 285, 1, 1, 1, 
292, 235, 163, 275, 1, 1, 1, 45, 1, 
34, 547, 478, 1, 516, 431, 444, 8, 
23, 289, 414, 387, 442, 11, 466, 
461, 415, 15, 12, 443, 27 
 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 4, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 6, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0 
HOS-8 HOS-19 2 108 68 57 34 29 331, 98, 29, 47, 382, 55, 395, 
564, 390, 29, 464, 378, 26, 306, 
376, 358, 335, 374, 15, 421, 353, 
387, 530, 441, 387, 27, 334, 410, 
458 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
8, 22, 11, 0, 73, 0, 1 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 5, 0, 0 
HOS-12 HOS-2 2 80 75 68 24 19 240, 263, 301, 331, 301, 362, 
372, 374, 347, 297, 381, 289, 
415, 356, 560, 371, 381, 411, 246 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 1, 1, 3, 
5, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
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HOS-12 HOS-3 4 54 41 35 28 24 239, 474, 389, 259, 483, 622, 1, 
4, 480, 380, 1, 1, 453, 481, 16, 
429, 59, 621, 286, 303, 430, 2, 
520, 253 
 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0 
HOS-12 HOS-5 4 120 29 25 11 10 1, 323, 1, 1, 1, 1, 296, 17, 1, 1 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
HOS-12 HOS-8 1 58 48 44 15 11 386, 31, 1, 340, 217, 195, 441, 2, 
437, 206, 379 
2, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
HOS-12 HOS-12 1 47 38 38 25 23 277, 153, 102, 7, 1, 309, 7, 183, 
243, 181, 198, 134, 98, 197, 143, 
128, 246, 56, 1, 1, 1, 1, 5 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0 
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HOS-19 HOS-2 3 61 42 37 16 13 
(15) 
345, 241, 83, 352, 245, 247, 227, 
191, 146, 215, 192, 175, 160 
0, 0, 0, 0, 1, 0, 0, 0, 0, 23, 
1, 1, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0 
HOS-19 HOS-3 4 113 84 76 56 46 385, 33, 361, 243, 34, 37, 122, 
375, 372, 356, 440, 376, 18, 21, 
474, 357, 302, 8, 316, 397, 433, 
431, 450, 25, 404, 418, 389, 
1789, 16, 22, 309, 338, 438, 16, 
322, 479, 450, 22, 455, 443, 417, 
278, 407, 424, 239, 458 
 
0, 1, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 7, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 1, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0 
HOS-19 HOS-5 4 114 30 28 7 5 6, 87, 5, 293, 315 0, 0, 0, 8, 0 0, 0, 0, 0, 0 
HOS-19 HOS-8 2 129 90 79 34 31 430, 310, 553, 470, 30, 303, 492, 
365, 30, 423, 329, 30, 384, 405, 
359, 423, 342, 21, 323, 322, 13, 
487, 448, 14, 346, 25, 23, 34, 16, 
433, 1 
 
0, 0, 0, 0, 0, 21, 0, 0, 0, 8, 
0, 0, 0, 1, 10, 1, 4, 0, 6, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
HOS-19 HOS-12 4 58 39 35 22 18 397, 477, 425, 371, 4, 452, 9, 
408, 23, 369, 419, 31, 45, 21, 
380, 4, 409, 5 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
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HOS-19 HOS-19 4 107 61 46 11 3 60, 3, 14 0, 0, 0 0, 0, 0 
aDI no coincide con HD en algún caso debido a pérdidas durante el manejo experimental, y en algún caso a que la hembra fertilizada no llegó a sacar los huevos fuera 
de su cuerpo. 
bEn los casos en los que, debido a la pérdida de algún cultivo, el tamaño muestral para el cálculo de la proporción de clones viables  no coincidió con DE, se indica entre 
paréntesis el tamaño muestral considerado para el cálculo de ese componente de eficacia.  
cDos clones F1 descendientes de diferentes combinaciones de cruce presentaron un crecimiento poblacional anormalmente alto (HCV = 1468 y 1789, respectivamente) 
por lo que se excluyeron del análisis de la eficacia a partir de la fase de eclosión.   
dEl orden de los clones a los que se refieren los datos coincide con el de la columna anterior. 
  
 
Tabla A.3. Datos brutos obtenidos a partir de los experimentos de reproducción entre poblaciones para la generación F1. PP: 
población paterna; PM: población materna; N: número de cruces réplica; HS: número de hembras sexuales observadas; HD: número 
de hembras sexuales productoras de huevos diapáusicos; DE: número de huevos diapáusicos F1 eclosionados, de un total de 40 
huevos incubados; CV: número de clones F1 viables; HCV: número de hembras producidas en cada clon F1 viable; MCV: número de 
machos producidos en cada clon F1 viable. 
PP PM N
a
 HS HD DE CV
b
  HCV MCV
 c 
 
TOS TOS 41 929 795 20 16 306, 322, 366, 282, 299, 312, 307, 45, 337, 292, 
300, 331, 299, 389, 289, 226 
0, 4, 1, 0, 1, 2, 0, 0, 0, 2, 0, 0, 19, 0, 15, 0 
HOS HOS 36 455 225 24 18 555, 264, 39, 189, 185, 22, 207, 308, 331, 112, 122, 
142, 239, 365, 307, 59, 520, 210 
  
TUR TUR 40 704 575 34 34 314, 152, 296, 272, 219, 308, 262, 277, 317, 273, 
287, 335, 236, 244, 239, 261, 269, 238, 254, 312, 
308, 323, 311, 376, 286, 11, 208, 337, 283, 314, 
253, 327, 267, 384 
 
0, 0, 0, 0, 0, 2, 0, 0, 0, 2, 0, 0, 0, 0, 18, 19, 0, 0, 
5, 2, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 21, 0, 2, 0, 0, 0, 1 
CHI CHI 40 700 543 27 21 228, 173, 141, 165, 31, 117, 188, 228, 37, 223, 1, 
210, 1, 122, 211, 122, 182, 171,  223, 98, 134 
  
TOS HOS 42 533 398 32 27 (30) 395, 250, 145, 224, 100, 156, 264, 44, 267, 172, 
313, 3, 2, 253, 276, 275, 307, 255,  316, 258, 244, 
320, 319, 106, 272, 302, 50 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 5, 0, 0, 0, 0, 0, 22, 1, 
0, 0, 1, 2, 3, 0, 0, 0, 0 
   
 
 
Tabla A.3. Continuación. 
PP PM N
a
 HS HD DE CV
b
  HCV MCV
 c 
 
HOS TOS 38 719 501 30 27 116, 140, 69, 263, 1, 399, 291, 236, 107, 9, 28, 252, 
323, 240, 293, 329, 309, 323, 25, 315, 315, 339, 
274, 337, 308, 219, 3 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 68, 1, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
TOS TUR 41 1043 765 36 28 (34) 148, 274, 264, 326, 136, 365, 185, 262, 92, 278, 
291, 356, 363, 317, 274, 295, 177,  186, 104, 91, 
319, 208, 53, 228, 139, 85, 317, 36 
13, 0, 0, 0, 96, 44, 33, 1, 7, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 3, 0 
TUR TOS 41 1057 872 33 28 245, 739, 310, 224, 389, 91, 158, 199, 99, 434, 307, 
221, 522, 574, 569, 2, 442, 514, 494, 584, 334, 1, 1, 
312, 560, 489, 263, 48 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 1, 5, 8, 0, 0, 280, 5, 0, 0, 51,  
1, 47, 8, 21, 0, 0, 1, 0, 160, 0, 0 
TOS CHI 39 618 572 36 33 347, 269, 139, 305, 342, 196, 313, 284, 111, 347, 
347, 84, 301, 1, 1, 280, 275, 246,  218, 88, 348, 
189, 2, 4, 248, 244, 342, 360, 225, 279, 276, 15, 
393 
 
0, 0, 0, 10, 0, 20, 12, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 25, 0, 
25, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 131, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
CHI TOS 41 1048 919 35 31 377, 324, 164, 295, 363, 325, 442, 323, 366, 224, 
32, 344, 315, 181, 393, 384, 1, 300, 313, 327, 356, 
371, 287, 190, 46, 258, 205, 308, 303, 356, 369 
17, 0, 0, 0, 0, 10, 0, 0, 27, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 8, 0,  
4, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 16, 0 
aReplicas realizadas para estimar el componente PFP. Se pretendió realizar 40 réplicas. Si no se obtenía fertilización con un primer ensayo, se realizaron ensayos 
adicionales utilizando los mismos clones, los cuales no se utilizaron para estimar la PFP. De manera alternativa, se realizaron ensayos adicionales utilizando clones 
diferentes, los cuales se utilizaron para estimar la PFP.  
bEl número de clones que se utilizó para las medidas de eficacia coincidió con DE, salvo dos casos en los que se indica el tamaño muestral entre paréntesis. 
cEl orden de los clones a los que se refieren los datos se corresponde con el de la columna anterior.  
  
 
Tabla A.4. Datos brutos obtenidos a partir de los experimentos de reproducción entre poblaciones para la generación RC. 









  HCV MCV
d
 
TOS (TOS x TOS) 16 406 368 13 8 5, 258, 66, 108, 274, 95, 127, 
279 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 42 
(TOS x TOS) TOS 17 398 330 15 13 (14) 209, 256, 252, 321, 118, 411, 
251, 212, 133, 251, 70, 58, 343 
0, 4, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 12 
TOS (HOS x TOS) 18 332 291 10 9 269, 239, 325, 318, 230, 333, 70, 
230, 341 
1, 0, 1, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
TOS (TOS x HOS) 20 573 538 14 13 158, 426, 180, 171, 274, 301, 
299, 231, 258, 99, 266, 117, 326 
0, 1, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 11 
(HOS x TOS) TOS 17 493 428 9 9 308, 337, 357, 176, 258, 328, 
144, 229, 313 
  
(TOS x HOS) TOS 19 561 466 14 13 222, 34, 315, 428, 150, 375, 215, 
147, 250, 233, 249, 270, 295 
  
TOS (TUR x TOS) 20 621 547 15 13 219, 216, 336, 162, 359, 359, 
264, 238, 279, 294, 330, 369, 
226 
 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 2, 19, 0 
TOS (TOS x TUR) 18 496 437 18 16 (17) 332, 389, 29, 313, 136, 278, 259, 
259, 264, 258, 88, 276, 117, 313, 
184, 246 
0, 0, 0, 0, 0, 4, 0, 0, 4, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 
   
 
 









  HCV MCV
d
 
(TUR x TOS) TOS 20 514 431 9 8 382, 357, 212, 219, 260, 386, 
206, 358 
0, 0, 1, 11, 0, 0, 0, 0 
(TOS x TUR) TOS 17 374 315 16 14 240, 302, 1, 291, 272, 272, 271, 
320, 273, 285, 302, 60, 298, 2 
1, 17, 0, 0, 6, 3, 2, 1, 0, 9, 1, 0, 21, 0 
TOS (CHI x TOS) 20 568 428 7 (18) 5 416, 311, 314, 363, 365 0, 0, 3, 0, 97 
TOS (TOS x CHI) 19 630 598 14 12 147, 286, 377, 148, 162, 259, 91, 
342, 291, 277, 337, 364 
0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 2, 4, 2, 0, 9 
(CHI x TOS) TOS 20 530 443 7 6 359, 323, 365, 246, 326, 269 0, 0, 0, 2, 0, 0 
(TOS x CHI) TOS 18 440 386 12 11 202, 47, 314, 377, 372, 163, 268, 
317, 330, 335, 245 
0, 0, 0, 0, 5, 0, 0, 0, 1, 0, 0 
(a) La nomenclatura que incluye dos acrónimos de poblaciones entre paréntesis se refiere a un  clon “híbrido” interpoblacional, haciendo referencia el primer acrónimo 
a la población paterna.  
(b) El número de huevos incubado para las pruebas de eclosión coincide con RC excepto para  un caso, para el cual se indica entre paréntesis el número de huevos 
utilizados. 
(c) El número de clones utilizado en las pruebas de crecimiento coincide con DE excepto en dos casos, para los cuales se indica entre paréntesis el tamaño muestral.  
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